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I. Einleitung. 

Die Entwicklung der Schuppenapparate auf dem Fligel der Mehl- 
motte H'phestia kiihniella und ihre Verteilung auf der Fligelflache beruhen 
auf einer Reihe differentieller Zellteilungen in der aus lauter urspriinglich 
gleichwertigen Zellen aufgebauten Fliigelanlage (HENKE 1946, 1947, 1948, 
1951). Jede dieser Zellen teilt sich in eine Schuppenstammzelle I. Ord- 
nung und eine Epithelstammzelle. Durch weitere Teilungen werden 
beide in eine verschieden groBe Anzahl von Zellen zerlegt, die zusammen 
einen Schuppenepithelverband bilden. Aus der Schuppenstammzelle 
I. Ordnung entstehen durch zwei aufeinanderfolgende differentielle Tei- 
lungen zunichst eine degenerierende Zelle, dann die beiden trichogenen 
oder Bildungszellen, die Schuppen- und die Balgbildungszelle (Sross- 
- BERG 1937, 1938). Die Epithelstammzelle teilt sich je nach der GréBe 


* Herrn Prof. Dr. K. Henxe danke ich fiir vielfache Anregung und stete Forde- 
rung der Arbeit. 


Z. Morph, u. Okol. Tiere, Bd. 43. 1 
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des Schuppenepithelverbandes ein- bis viermal in 2—16 Epithelzellen 
(HENKE 1946, Henke und Ponty 1952). 

Die folgenden Untersuchungen beschaftigen sich mit den Fliigeln der 
nahe verwandten Ordnung der Trichopteren, die im Gegensatz zu denen 
der Schmetterlinge keine Schuppen tragen, sondern behaart sind, und 
zwar mit der Entwicklung der Haare und Borsten, des im Zusammenhang _ 
mit ihnen entstehenden Nervensystems des Fliigels sowie der Hautungs- 
driisen!, Ferner wird der Versuch gemacht, an Hand einer Untersuchung 
des Zellmusters auf dem Imaginalfliigel festzustellen, ob auch die Haar- 
und Borstenstammzellen durch differentielle Teilungen entstehen. Ein 
Teil der Ergebnisse wurde bereits vorlaufig kurz verdffentlicht (HENKE 
und Rénscu 1951). 


II. Material und Methode. 


Als Untersuchungsobjekt diente die Trichoptere Limnophilus flavicornis FaBR., 
deren erwachsene Larven in auf dem Hainberg bei Gottingen gelegenen kleinen 
Teichen im Juni und Juli haufig vorkommen. Die Larven wurden in Aquarien oder 
flachen Schalen gehalten. Die Temperatur betrug etwa 18° C, konnte aber mangels 
eines geeigneten Thermostaten nicht konstant gehalten werden, so daB alle Zeit- 
angaben nur relativen Wert haben. : 

Kinige Tage vor der Verpuppung heften die Larven ihr Gehause an Wasser- 
pflanzen, Holzstiickchen oder auch an der Aquariumwand fest und verschlieBen 
die beiden Gehausedffnungen mit siebartigen Gespinsten. Danach werden die 
Larven durch die einsetzende Metamorphose weitgehend unbeweglich. Der Ab- 
schnitt des letzten Larvenstadiums, der die Zeit vom Festspinnen bis zur Ver- 
puppung umfaBt, hei®Bt Vorpuppenstadium (POLETAJEFF 1882, Hatter 1948). 

Um den genauen Zeitpunkt der Verpuppung feststellen zu kénnen, wurde in 
vereinfachter Form auf eine Methode zuriickgegriffen, die bereits LUpmrRrrz bei 
ihren Untersuchungen im Géttinger Zoologischen Institut mit Erfolg benutzt hat. 
Dabei wurden die aus dem Gehiuse herauspraparierten Vorpuppen in Glasréhrechen 
von etwa 2,25 cm Linge und 0,45 cm Durchmesser gebracht, die beiderseits mit 
einem Streifen Plastilin so verschlossen wurden, daB der durch die sténdigen Atem- 
bewegungen des Abdomens erzeugte Wasserstrom nicht unterbunden wurde. Die 
kurz vor der Hautung zur Puppe stehenden Vorpuppen konnte man leicht an der 
Verkiirzung des Abdomens innerhalb der durchsichtigen Larvenkutikula erkennen. 
Die Zeitdauer vom VerschlieBen des Kéchers bis zur Verpuppung variierte sehr 
stark; méglicherweise bewirkte der Gehaéusewechsel oft eine Verzégerung der Ent- 
wicklung. 

Wenn die fortschreitende Ausfirbung des Kérpers das baldige Schlipfen der 
Imago anzeigte, wurde der PlastilinverschluB soweit gelést, daB die Puppen die 
Moglichkeit hatten, den Glaskécher zu verlassen, was nach 290—300stiindiger 
Puppenruhe geschah (Pupa libera). — Normalerweise zerbeiBen sie mit ihren 
Puppenmandibeln das Gespinst der einen Seite und verlassen den Kécher durch 
diese Offnung. — Die Puppen schwammen solange umher, bis sie auf ein aus dem 


* Anmerkung bei der Korrektur: Die gleichen Erscheinungen untersuchte V. B. 
WiceLeswortu bei Rhodnius prolixus (Hemiptera) in seiner mir erst nach Ab- 
schlu8 der Untersuchungen bekannt gewordenen Arbeit The origin of sensory 


neurones in an insect, Rhodnius prolixus Hemiptera. Quart. J. Microsc. Sci. 94, 
93—112 (1953). 


- 
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Wasser herausragendes Stiick Holz stieBen, an dem sie hinaufkletterten, um sich 
an der Luft in kurzer Zeit zur Imago zu hauten. 

Vor der Fixierung wurden den Larven und Puppen die letzten Abdominal- 
segmente abgeschnitten und die Puppenfliigel angestochen. Fixiert wurde anfangs 
6 Std lang bei Zimmertemperatur nach Bourn- ALLEN in der Modifikation von BAUER 
(1931), jedoch mit 2 statt 1% Harnstoff in Lésung II. Es folgte mehrmaliges Aus- 
waschen in 45%- und Aufbewahrung in 65%igem Alkohol. Spiter erwies es sich 
aber als vorteilhafter, alle Objekte mit Alkohol-EHisessig (3:1) 1 Std lang zu fixieren 
und in 95%igem Alkohol aufzubewahren. Sollten sie mit Hamatoxylin gefarbt 
werden oder sollte die FEuLGENsche Nuklealreaktion angewendet werden, so wurde 
nach Bovurn-ALLEN nachfixiert. Die herauspraparierten Fliigelanlagen der Vor- 
puppen bzw. die abgeschnittenen Puppenfliigel wurden mit Eosin angefarbt und 
tiber dreimal gewechseltes Methylbenzoat und tiber Benzol in Paraffin vom 
Schmelzpunkt 60° C eingebettet. Altere Puppenfliigel wurden zur Erweichung des 
Chitins vor dem 75% igen Alkohol fiir 1—4 Std in Seifenspiritus gelegt. Die An- 
farbung der Fliigel mit Eosin erleichterte das orientierte Einbetten besonders 
der Vorpuppentfliigel. 

Die Schnittdicken der angefertigten Ldangsschnitte betrugen 5, 7, 10 und 12 y. 
Die Schnittpraparate wurden im allgemeinen mit Haimatoxylin nach HrmENHAIN 


_ gefarbt, zum Teil mit Benzolichtbordeaux gegengefarbt. Hamatoxylin nach 


HaNsEN und Mauuory ergab nicht so klare Bilder wie Hisenhimatoxylin. 
Totalpréparate von verschieden alten Puppenfliigeln wurden mit DrLarieLps 

Hamatoxylin oder mit Karminessigsaure gefairbt. Hbenso wurde mit Erfolg die 

Nuklealfarbung von FEULGEN benutzt. Dazu wurden in Alkohol-Hisessig fixierte 


_ Puppenfliigel von der Fliigelscheide befreit, 1/,—2 Std (die Zeit variierte je nach 
_ dem Alter der Fliigel) in 45 %iger Essigsiure aufbewahrt und dann zwischen Objekt- 


trager und Deckglas leicht gequetscht. In diesem ausgestreckten Zustand wurden 
sie nach Boury-ALLEN nachfixiert und der Nuklealreaktion unterworfen. Diese 
Totalpraparate wurden in Euparal eingebettet und meistens mit dem Phasen- 
kontrastmikroskop (Winkel-Zeiss!) untersucht. 

Zu einem geringen Teil wurde auch das von Luprritz? angefertigte Material 
ausgewertet. Sie hat Puppenfliigel aller Altersklassen in zeitlichen Abstanden von 
3 Std nach Bourn-ALLEN fixiert, in 5 uw dicke Querschnitte zerlegt und mit Hisen- 
hamatoxylin gefarbt. 

Zur Darstellung des Nervensystems und der Sinneszellen wurden Vorpuppen-, 
Puppen- und Imaginalfliigel mit Methylenblau gefirbt. Dazu wurde eine 1%ige 
Stammlésung (1 g Methylenblau in 100 cm* 0,6%iger Kochsalzlésung) verwendet, 


die vor dem Gebrauch mit weiterer Kochsalzlésung im Verhaltnis 1:8 oder 1:16 


verdiinnt wurde. Die Fliigel wurden, im ganzen oder in Stiicke zerschnitten, ver- 
schieden lange gefarbt, je nachdem wie die Objekte auf die Farbe ansprachen, was 
standig kontrolliert werden mufBte.- Sie wurden dann meist in einer 9 %igen, bis- 
weilen auch in einer 5%igen Ammoniummolybdatlésung, der auf 100 cm* 1] Tropfen 
Salzsaure und 1 g H,O, zugesetzt waren (nach BeTuE 1896), bis zu 24 Std fixiert. 
Danach wurden die Fliigel in mehrmals gewechseltem destilliertem Wasser bis zu 
6 Std gewaissert und tiber 45 % igen Alkohol (wenige Minuten) in einmal gewechselten 
96%igen Alkohol (je 4/, Std) gebracht. An Stelle des sonst gebraéuchlichen abso- 
luten Alkohols wurde zweimal erneuertes Terpineol zur vollstindigen Entfernung 


1 Auch an dieser Stelle méchte ich der Fa. Winkel-Zeiss, Gottingen, meinen 


- Dank fiir die Uberlassung einer Phasenkontrasteinrichtung aussprechen. 


2 Die Abb. 22 wurde nach Praparaten gezeichnet, die von Frau Ltperrrz 


_ angefertigt worden sind. Fir die Uberlassung des Materials sei ihr hier bestens 


gedankt. 
: 1* 
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des restlichen Wassers benutzt. Die Objekte wurden dann mit Xylol behandelt 
und in Caedax eingebettet. — Die Neurilemmzellen farbten sich oftmals nicht so 
gut wie die Sinneszellen und die Nerven. Hieraus erklart sich, dal auf einer ganzen 
Reihe von Abbildungen die Kerne der Neurilemmzellen fehlen. Mit RongalitweiB 
wurden nicht die gleichen guten Ergebnisse wie mit Methylenblau allein erzielt. 


an 
an, ‘4 


Abb. lau.b. Geiider und Interecostalriume der Imaginalfligel. a Vorderfligel, b Hinterfliigel. 

Schematisch. Total, 6,6/1. Adern: an Analis, ec Costa, cu Cubitus, hg Humeralquerader, | 

m Media, 7 Radius, se Subcosta, sx Sector radii. Intercostalrdume: I—IX Apikalzellen, 

Ar Analraum, Bz Basalzelle, Cr Costalraum, Cur Cubitalraum, Dz Discoidalzelle, Pcr Post- 

costalraum, Pt Pterostigma, Rr Radialraum, Scr Subcostalraum, Srr Subradialraum, 
Tz Thyridiumzelle. 


Das Lakunen- und das Tracheensystem wurde an Vorpuppen-, Puppen- und 


Imaginalfliigeln in 0,6%iger Kochsalzlésung oder nach Einbettung in BERLESE- 
Gemisch untersucht. 


Im allgemeinen wurden nur die Vorderfliigel zur Untersuchung herangezogen. 


Die Bezeichnungen fiir die Adern und die Intercostalrdéume wurden von ULMER (1909) 
tibernommen (Abb. 1). 


Die Zeichnungen wurden mit dem Axspischen Zeichenapparat angelegt. 


Ill. Uberblick iiber den Bau und die Entwicklung des Fliigels. 


Seit Dewrrz (1881), PoLeTrasErF (1882) und besonders seit MARSHALL 
(1913) ist die Entwicklung der Fliigelanlagen der Trichopteren bis zur 
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Verpuppung in den Grundziigen bekannt.- Die Imaginalscheiben sind 
nach MARSHALL im vermutlich 2. Larvenstadium zu erkennen. Im Laufe 
der weiteren Entwicklung senkt sich die Fliigelanlage ein. Sie wird zur 
Fliigeltasche, die im Peripodialsack ventralwirts auswichst und schlieB- 
lich mit ihrem distalen Teil nach innen umschligt. Die Entwicklung ist 
also ahnlich wie bei den Fliigelimaginalscheiben der Schmetterlinge — 
(KOHLER 1932, Kuntze 1936). Nach dem VerschlieBen des Gehauses, 
also wihrend der Vorpuppenzeit, erfolgt die Ausstiilpung der Fliigel- 
anlagen in den Raum unter der letzten Larvenkutikula (Dewrrz, 
MarsHALL). Der genaue n i 1 
Zeitpunkt kann fiir Lim- iy iF 
nophilus nicht angege- 
ben werden, da das Alter 
der untersuchten Vor- 
puppen nicht bestimmt 
wurde. Es ist aber an- 
zunehmen, da die Aus- 
stiilpung einige Stunden 
nach der Beendigung des 
Festspinnens erfolgt, 
-denn MarsHatu. hat bei 
der amerikanischen 
Trichopterenart Platy- 
phylax designatus die 


iD 


Ausstilpung der Fligel- 
anlagen etwa 10Std nach 
dem Festspinnen des Abb. 2. Teilansicht der erwachsenen Larve mit eingezeich- 
5 achtet. neten Fligelanlagen. 10/1. J—JZI Thorakalsegmente, 
Gehauses beob 11. Abdominalsegment, H/fl Hinterfligelanlage, 
Die Fligelanlagen Vil Vorderfliigelanlage. 


liegen bei jiingeren Vor- 

puppen lateral im 2. und 3. Thorakalsegment unter dunkelgefarbten 
Kutikularbezirken (Abb. 2). Bei alteren Vorpuppen haben sie sich soweit 
vergréBert, da sie nunmehr weiter ventral durch die helle, gespannte 
Kutikula zu erkennen sind. 

Die Entwicklung einer Insektenlarve verlauft im allgemeinen zwi- 
schen zwei Hautungen in mehreren aufeinanderfolgenden, verschieden 
langen Phasen, worauf besonders v. BuDDENBROCK (1930), KOHLER 
(1932), HunperTmark (1936) und SuNDERMEIER (1940) hingewiesen 
haben. Nach HunpERTMARK folgen auf eine Hautung eine Beharrungs- 
phase, eine Chitinablésungs- und Zellteilungsphase, eine Streckungs- und 
Faltungsphase und eine Chitinbildungsphase, die dann mit einer Hautung 
endet. Im folgenden werden diese Bezeichnungen benutzt werden. In 
dem als Zellteilungsphase herausgehobenen Entwicklungsabschnitt sind 
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die Mitosen unverhaltnismaGig viel haufiger als in den iibrigen, in denen 
sie nur ganz vereinzelt auftreten. 

Von den verschiedenen Entwicklungsphasen des Fliigels im letzten 
Larvenstadium interessiert als erste die in der Vorpuppe ablaufende 
Zellteilungsphase. Hine Chitinablésungsphase fehlt, weil die im Innern 
liegenden Fliigelanlagen keine Kutikula haben. Wenn man die von — 
QuERNER (1948) an der Mehlmotte gewonnenen Ergebnisse auf Limno- 
philus itbertragen darf, beginnt die Zellteilungsphase ungefahr gleich- 
zeitig mit der Ausstiilpung der Fliigelanlagen. Die Schnittbilder dieses 
Stadiums und auch der alteren Vorpuppen- und Puppenfliigel ahneln 
weitgehend denjenigen der Ameisenjungfer Myrmeleon, die SUNDER- 
MEIER zeigt (1940, S. 323333, Abb. 22—34). Das Epithel der Fligel- 
anlage erscheint mehrschichtig, doch reicht in Wahrheit jede einzelne 
der spindelférmigen Zellen von der Oberflache bis zu der gut erkennbaren 
Basalmembran oder — in den zwischen den Lakunen gelegenen Ge- 
bieten — zu der aus den beiden Basalmembranen gebildeten scheinbar 
einheitlichen Mittelmembran. Die Zellen, die sich zur Teilung an- 
schicken, lésen sich von der Basal- oder Mittelmembran und kugeln sich 
dicht an der Oberfliche des Epithels ab. Nach Beendigung der Mitose 
erstrecken sie sich wieder bis zur Mittelmembran. Neben Vermehrungs- 
mitosen der Epithelzellen laufen waihrend dieser Phase die differentiellen 
Teilungen der Aderborsten- und Randborstenbildungszellen ab (S. 20). 

Auf die Zellteilungsphase folgt die Streckungsphase, in der der Fligel 
wachst und gleichzeitig schlanker wird; damit verbunden ist die allmih- 
liche Umwandlung des scheinbar mehrschichtigen Epithels in ein deut- 
lich einschichtiges. Die Anzahl der Mitosen hat sich gegeniiber der Zell- 
teilungsphase bedeutend verringert. Im Verlaufe des weiteren Wachs- 
tums st6Bt der Fliigel ventral auf die Beinanlagen und beginnt sich zu 
falten. Von diesem Zeitpunkt ab rechnet die Faltungsphase. Es ent- 
stehen zuerst groBere Falten, die dann spiater ihrerseits wieder gefaltet 
werden (Filtelung). Die Zellkerne liegen nun eindeutig in einer Schicht 
ziemlich dicht an der Oberfliiche. Die im Apikalteil jeder Zelle auf- 
tretenden Vakuolen, die im Epithel der Oberseite hiufiger und gréBer 
sind als in demjenigen der Unterseite, stehen sehr wahrscheinlich mit 
der Chitinbildung im Zusammenhang, die bereits am Ende der Streckungs- 
phase beginnt. Im Bereich der Lakunen ist die Basalmembran auch in 
der Faltungsphase gut zu erkennen, wihrend die Mittelmembran gar 
nicht zu sehen ist. Die Mitosentitigkeit ist fast beendet. 

Die letzte Phase vor der Haiutung zur Puppe ist die Chitinbildungs- 
phase, die jedoch nur einen Teil der Chitinbildung erfaf8t. Die Mittel- 
membran ist nur an wenigen Stellen andeutungsweise zu finden. Die 
basalen Zellfortsitze der beiden Epithelschichten scheinen unter Bildung 
kleiner Verdickungen ineinander iitberzugehen. Dagegen ist die Basal- 
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- membran in den Lakunenbereichen im allgemeinen gut zu sehen. Zell- 
teilungen laufen nur noch sehr vereinzelt ab. Die in der Faltungsphase 
vorhandenen Vakuolen sind bis zur Puppenhautung vollig verschwunden. 

_ Dafiir wird die abgeschiedene Kutikula zunehmend dicker. Die Exo- 

_ kutikula farbt sich mit Benzolichtbordeaux rot, die Endokutikula bla8- 
rosa. Die Kutikula der Fliigeloberseite ist dicker als die der Fliigelunter- 
seite. Es besteht anscheinend eine enge Beziehung zwischen der Vakuo- 
lenanzahl und -gréBe und der Dicke der Kutikula. Die Kerne liegen 
am Ende der Chitinbildungsphase dicht an der Oberfliche. Die Zellen 

_ sind durch Interzellularraume voneinander getrennt. 

5 Auf der Oberseite des Vorderfliigels bilden manche Zellen auBer der 
gewohnlichen Kutikula zusatzlich Kutikulardérnchen aus. Ihre Ver- 
teilung ist in Abb. 3 dargestellt. Im proximalen Bereich fehlen die 
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Abb. 3. Verteilung der Kutikulardérnchen auf der Oberseite der Fliigelscheide des pupalen 
Vorderfliigels. Geider erginzt (---). Halbschematisch. Total, 15/1. an Analis, c Costa, 
cu Cubitus, m Media, 7 Radius, se Subcosta. 


Dornchen ganz, im mittleren findet man sie tiberwiegend auf den La- 
kunen im hinteren Fliigelteil, wahrend die meisten Déornchen distal von 
den Queradern stehen, wo sie wiederum den hinteren Fliigelteil bevor- 
zugen. Dort sind sogar die randnahen Gebiete der Intercostalfelder mit 
Dérnchen besetzt. Auf der Oberseite des Hinterfliigels stehen Kutikular- 
dérnchen nur am Hinterrand und auf einigen Lakunen (Cubitus, Analis). 
Der Unterseite fehlen sie genau so wie der des Vorderfliigels. Im Unter- 
schied zur Entwicklung des Imaginalfliigels in der Puppenzeit, bei der alle 
Zellen Kutikulardérnchen bilden, ruht also die den Epithelzellen eigene 
Potenz zur Ausbildung von Kutikulardérnchen im Vorpuppenstadium 
noch in den meisten Zellen. In den tibrigen wird sie durch einen Faktor 
aktiviert, der im hinteren Teil des Apikalrandes ein Maximum bildet 
und zugleich die Lakunen begiinstigt. Seine regional ungleiche Wirksam- 
keit spricht sich auBer in der Anzahl der ausgebildeten Kutikular- 
dérnchen auch in ihrer GréBenentwicklung aus, denn die langsten Dorn- 
chen stehen im distalen Bereich der Lakunen, proximalwiarts werden sie 
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kleiner; auBerdem sind die Dérnchen an den Randern der Lakunen 
immer kleiner als diejenigen, die in deren Mitte stehen. In einem be- 
stimmten Lakunenabschnitt kann die Anzahl der Dérnchen individuell 
verschieden grof sein. 

Die Chitinisierung dieser Dérnchen wird bereits in der Vorpuppe 
abgeschlossen. Sie fiirben sich in den Praparaten mit Hisenhamatoxylin- 
Benzolichtbordeaux blau, wahrend die ibrige Kutikula rot aussieht 
(S. 7, 9). Wie aus dem nachsten Kapitel genauer zu ersehen sein wird 
(S. 20), sind die differentiellen Teilungen, durch die die trichogenen 
Zellen der Aderborsten entstehen, zu dieser Zeit bereits erfolgt; die Zellen 
sind als solche histologisch erkennbar, sie bilden aber in der Vorpuppe 
noch keine Borsten und Basalringe aus. Verfolgt man in Totalpraparaten 


Tabelle 1. 


eine Lakune, die mit Dérn- 


i chen bestanden ist, so st6Bt 
Abb. 4. Kerne eines Aderborstenapparates und um- . : : 
liegender Epithelzellen. Punkte: Kutikulardérnchen man zwischen diesen immer 


(Kd). Bei den Bildungszellen und der Sinneszelle der wieder auf freie Stellen, 
ZellumriB angedeutet. Puppenfliigel 0 Std. Schema- c 
tisch. Total, Hamatoxylin nach DELAFIELD, 860/1. unter denen die Kerne der 
Bezeichnung der Kerne: Bz Borstenbildungszelle, Ep trichogenen Zellen zu fin- 
Epithelzelle, Nz Nebenzelle, Rz Ringbildungszelle, Z 2 

Sz Sinneszelle. , den sind (Abb. 4). Die An- 


zahl dieser freien Stellen 
deckt sich mit derjenigen der Borstenbildungskerne (Tabelle 1). Wah- 
rend also die meisten Zellen des Lakunenepithels Kutikulardérnchen 
hervorbringen, unterbleibt ihre Bildung bei den Zellen der Aderborsten- 
apparate, die lediglich eine einfache Kutikula absondern. Eine Ausnahme 
bilden die Nebenzellen, die ebenso wie die Epithelzellen ein Kutikular- 
dérnchen ausbilden (S. 17).~ 
Zwischen den Lakunendérnchen und den in der Puppenzeit gebil- 
deten des Imaginalfliigels besteht insofern ein Unterschied, als diese 
schlank und gebogen sind, wahrend die Dérnchen der Fligelscheide 
kiirzer und gedrungener sind (vgl. Abb. 23¢ mit Abb. 16a). Ferner kann 
eine Kpithelzelle auch zwei oder mitunter drei dicht nebeneinander 
stehende Dérnchen hervorbringen. Bisweilen sind sogar zwei dieser 
Dérnchen im basalen Abschnitt miteinander verwachsen. Diese Unter- 
schiede der Kutikularbildungen im Puppen- und im Imaginalstadium 
erinnerten daran, da bei der Wachsmotte offenbar dieselben Borsten- 
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__ bildungszellen wahrend der Entwicklung der Larve zur Imago vier ver- 
schiedene Borstentypen hervorbringen (KRuMINS 1952). 

Die Héutung zur Puppe geht schnell vonstatten. Die anfangs noch 
gefalteten Fliigel werden durch die eindringende Hamolymphe gestreckt 
und aufgetrieben. Die basalen Enden der Epithelzellen scheinen noch 
_ mitemander verbunden zu sein. Das Chitin erhartet nach der Streckung, 
_ was man u.a. auch an der Anderung der Farbbarkeit erkennen kann. 
_ Wéabhrend sich in der Vorpuppe nur die Kutikulardérnchen mit Hama- 

toxylin blau farbten, tut es jetzt auch die Exokutikula der Fliigelscheide, 
wahrend die Endokutikula sich weiterhin mit dem Plasmafarbstoff rot 
farbt. 

Ganz kurze Zeit danach beginnt bereits die Chitinablésungsphase, 
der sich 4 Std nach der Verpuppung die am Vorder- und Hinterfliigel 
gleichzeitig verlaufende, etwa 70 Std wahrende Zellteilungsphase an- 
schlieBt. Infolge des Nachlassens des Druckes der Himolymphe ist der 
Fliigel sehr diinn geworden, die Epithelzellen haben sich bedeutend ver- 

_kirzt. Die Mittelmembran ist zunichst nicht erkennbar, die Zellgrenzen 
markieren sich kaum. Erst beim etwa 60 Std alten Puppenfliigel ist sie 
wieder deutlich. Zellen, die sich zur Teilung anschicken, lésen sich wie 

- in der Vorpuppe von der Mittelmembran und kugeln sich an der Ober- 

flache ab. Wahrend bei den zuerst und zuletzt auftretenden Mitosen die 

Spindeln ausschlieBlich parallel zur Oberflache liegen, kommen zwischen 

8 und 20, maximal 10—15 Std nach der Verpuppung, Mitosen hinzu, 

_ deren Spindeln senkrecht oder schrag zur Oberflache stehen. Sie gehoren 

za den differentiellen Teilungen, durch die weitere trichogene Zellen 
gebildet werden. Es scheinen wie bei H'phestia (BRAUN 1936) eine oder 
sogar zwei Mitosenwellen von proximal nach distal tiber den Fliigel zu 

_ wandern. Ungefiahr 10 Std vor Beendigung der Zellteilungsphase ist die 

_ Anzahl der Mitosen distal gréBer als proximal. Das Verhaltnis verschiebt 
sich dann in den nachsten Stunden immer mehr zuungunsten des 

proximalen Fligelteiles. 

Noch wahrend der Zellteilungsphase, ungefahr 60 Std nach der Ver- 
_ puppung, wachsen die Ader- und Randborsten aus, die iibrigen Borsten 
' und Haare folgen etwas spiter. Die Kerne der trichogenen Zellen haben 
sich zu dieser Zeit schon durch Endomitosen vergr6Bert (Abb. 23a). 
_ Die Kutikulardérnchen, die von allen Epithelzellen ausgebildet werden, 
erscheinen ungefahr 90 Std nach der Verpuppung. In jedem Falle be- 
ginnt die Ausbildung im proximalen Fliigelteil und schreitet nach distal 
fort. . 

Die jetzt einsetzende Streckung des Fliigels in die Lange und Breite 

_ innerhalb der Fliigelscheide ruft seine bis zu einem Puppenalter von etwa 

170 Std fortschreitende Faltung hervor (Faltungsphase). Die Fligel- 

spitze biegt sich zum Hinterrand um. Wie beim Vorpuppenfliigel werden 
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- die Falten selbst noch einmal gefaltet. Im 125 Std alten Puppenfliigel 
ist die Mittelmembran wieder nicht zu finden, die Basalmembran dagegen 
ist gut zu sehen. 

Das Plasma enthalt basal von den Zellkernen eine ganze Reihe von 
Vakuolen. Moglicherweise hingen sie auch hier wie in der Vorpuppe mit 
der Chitinabscheidung der Zellen zusammen, die schon vor Beendigung 
der Faltung einsetzt. Sie ist auf der Oberseite des Fliigels bedeutend 
starker als auf der Unterseite. Die auBerste Schicht der Exokutikula 
farbt sich mit Eisenhamatoxylin bereits blau, wahrend die tibrige Exo- 
kutikula und die Endokutikula sich mit Benzolichtbordeaux unterschied- 
lich rot farben (170 Std nach der Verpuppung). Die Kutikulardérnchen 
farben sich im Laufe der nachsten 20 Std von der Basis zur Spitze fort- 
schreitend im ganzen blau, zugleich bei den Borsten und Haaren zuerst 
die Basalringe, dann auch die Rippen. 

Im Puppenalter von 230—240 Std, etwa 60—70 Std vor dem 
Schliipfen der Imago, sind die Zellfortsitze der Epithelzellen ahnlich wie 
bei den entsprechenden Stadien der Vorpuppe wieder miteinander ver- 
bunden; der Imaginalfliigel zeigt dasselbe Bild. Zugleich mit der Ver- 
einigung der Epithelien beginnt die Ausfarbung der Ader- und Rand- 
borsten. Sie schreitet in proximodistaler Richtung fort. Die endgiiltige 
Ausfarbung des Fliigels und seine vollstindige Chitinisierung erfolgt in 
den ersten Stunden nach dem Schliipfen. Die Oberseite des Vorder- 
fligels ist intensiver gefairbt als seine Unterseite. 

Am Imaginalfliigel sind 14 Tage nach dem Schlipfen die Zellen des 
Grundepithels gréBtenteils degeneriert und nicht mehr farbbar. Die | 
Epithelzellen des Pterostigma (Abb. 1) und der Adern sowie die tricho- 
genen Zellen der Fliigelflache, die simtlich besonders starke und dunkle 
Kutikularbildungen zu liefern haben, iiberleben linger. Am Pterostigma 
treten auch noch vereinzelte Mitosen auf. Auffillig ist, da8 von jedem 
Haar- und Borstenapparat der Fliigelfliche nur zwei Kerne zu sehen 
sind, deren Chromozentren sich verschieden intensiv mit Karmin-Essig- 
siure anfarben. Simtliche innervierten Rand- und Aderborstenapparate 
sind noch gut erhalten, 

Auf den Fliigeln von Limnophilus stehen Haare und Borsten. Die 
Haare sind iiber die ganzen Vorderfliigeloberseite mit Ausnahme der 
Adern und eines Teiles des Postcostalraumes verteilt. Sie sind relativ 
diinn, gebogen, an der konvexen Seite schwach gesigt und niemals 
innerviert. Die Lingen schwanken zwischen 120 und 200m. Einen 
anderen Haartyp findet man auf den proximalen Abschnitten der 
Analis 5 und im Analraum 6 der Hinterfligeloberseite. Diese Haare 
erreichen Lingen von 1400 L 

Die Borsten trifft man dagegen auf allen Fliigelseiten an, am Fliigel- 
rand, auf den Adern und der Fligelflache. Sie sind teils nicht innerviert, 
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teils mit einer, teils mit vier Sinneszellen versehen. Auf der Vorderfliigel- 
oberseite treten Fldchenborsten zusammen mit den Flachenhaaren im 
distalen und mittleren Bereich auf (Abb. 35a). Die Borsten sind gerade, 
aber dicker und manchmal mit kleinen stumpfen Héckern besetzt. Auf 


_ der Vorderfliigeloberseite sind sie ebensolang wie die Haare, auf den 


drei anderen Fliigelseiten aber ktirzer (70—100 u). Ihre Verteilung zeigen 


_ die Abb. 36b—39b. — Borsten von 60—120 Lange stehen weiterhin 


in den Postcostalraumen des Vorderfliigels (Abb. 36c, 37); sie sind sehr 
gedrungen, die Spitzen oft gebogen. Da sie im Formtypus von den 
iibrigen Borsten abweichen, sollen sie Postcostalborsten benannt werden. 
Im Postcostalraum der Vorderfliigeloberseite findet man daneben noch 
Flachenhaare, die aber von den Borsten getrennt stehen und auf einen 
Streifen parallel zur Analis 2 beschrinkt sind (Abb. 36c). Die Rand- 
borsten fehlen lediglich im proximalen Bereich des Hinterrandes des 
Vorderfliigels. Am Vorderrand, in der Nahe der Fliigelwurzel, sind sie 
besonders stark gesigt oder mit kleinen Héckern versehen, werden aber 


_zam Apikalrand hin zunehmend glatter. Besonders lange Randborsten 


stehen am Hinterrand des Hinterfliigels, wo Langen von 600—800 u 
erreicht werden. Die mit 4 Sinneszellen versehenen Randborsten sind 
gedrungener und kiirzer als die tibrigen. Die Aderborsten sind auf der 
Vorderfliigeloberseite am zahlreichsten und in der Langenausbildung 


am variabelsten (75—650). Sie sind hier auf simtlichen Adern zu 


—_. = 


finden, wahrend sie auf den anderen Fliigelseiten im wesentlichen auf 
die distalen Aderbereiche beschrinkt und weniger zahlreich sind und 
nicht langer als durchschnittlich 80—160 u werden. Wahrend die langen 
Borsten der Oberseite glatt sind, sind die kurzen aller Fligelseiten mehr 
oder weniger gefiedert und ahneln den Randborsten. 

In Tabelle 2 sind die im folgenden benutzten Bezeichnungen denen 


yon ZaGwiLicHowski (1933), der nur mit Sinneszellen ausgestattete 


Bildungen beriicksichtigte, gegentibergestellt. 


' Tabelle 2. Ubersicht iiber die auf der Vorderfligeloberseite vorkommenden Borsten 


und Haare mit eigener Bezeichnung und vergleichsweise der von ZAGWILICHOWSKI. 


Nach ZAGWILICHOWSKI Higene Bezeichnung 
Adern , derbe Sinnesharchen Aderborsten mit einer Sinneszelle 
Rand’. . Sinnesborsten Randborsten mit vier Sinneszellen 
derbe Sinnesharchen Randborsten mit einer Sinneszelle 
a Randborsten ohne Sinneszelle 
Flache. . derbe Sinnesharchen Flachenborsten mit einer Sinneszelle 
= Flachenborsten ohne Sinneszelle 
—_ Postcostalborsten 
= Flachenhaare 


Die von ZAGwiticHowskI fiir die proximalen Abschnitte der Media 
und des Cubitus von Anabolia beschriebenen und auch bei Limnophilus 
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vorkommenden diinnen Sinnesharchen sind nicht aufgefiihrt, da sie in 
die Untersuchungen nicht mit einbezogen wurden. Auer den inner- 
vierten Borsten sind auf dem Fligel noch Sinneskuppeln und an der 
Fliigelwurzel Kuppelgruppen und Chordotonalorgane vorhanden. Naher 
untersucht wurden davon nur die Sinneskuppeln (S. 25, 45). 

Uber die Entwicklung der Versorgungssysteme im Insektenfligel hat 
neverdings HENKE (1953) eine Ubersicht gegeben. Die Lakunenentwick- 

sc 


an, 


Abb. 5. Junger Vorpuppenfliigel mit Tracheolenbiindeln. Halbschematisch. Total, 50/1. 
an Analis, c Costa, cw Cubitus, m Media, r Radius, sc Subcosta, sr Sector radii. 
lung der Trichopteren hat Marsa (1913) untersucht. Alle in Abb. 5 
eingezeichneten Lakunen eines jungen Vorpuppenfliigels werden spiter 
auf dem Imaginalfliigel als Adern wiedergefunden (Abb. 1). Eine Meta- 
morphose des Lakunensystems, wie sie z. B. BrHRENDS (1936) fiir die 
Mehlmotte beschreibt, wurde also nicht festgestellt. Ein von der Sub- 
costa zum Radius 1 ziehendes Tracheolenbindel (Abb. 5), sowie ein an 
gleicher Stelle in umgekehrter Richtung ziehender Nerv (Abb. 7a) recht- 
fertigen jedoch die Annahme, da® an dieser Stelle eine Lakune ange- 
legt wird, ohne daB es spiter zur Aderbildung kommt, zumal bei anderen 

Trichopterenarten hier eine Querader ausgebildet wird. 

Das Tracheensystem der Trichopteren ist stark reduziert, worauf 
schon Comstock und NrEpHam (1898) hingewiesen haben. In der jungen 
Vorpuppe versorgt ein System von T'racheolenbiindeln die bereits aus- 
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gestiilpte Fliigelanlage (Abb. 5). Ob vor der Ausstiilpung ein anderes 
Tracheolensystem in Funktion ist, wie Kun1TzE es bei Philosamia cynthia 
gefunden hat, wurde nicht untersucht. Nach dem Erreichen der Rand- 
ader scheint das Wachstum der Tracheolen beendet zu sein, denn sie 


erstrecken sich im alteren, langer gewordenen Vorpuppentliigel nur etwa 
bis zu dessen Mitte (Pfeile in Abb. 6). 


Si 
ae : 


el] 
s 


an, an. y 


Abb. 6au. b. Lakunensystem des alten Vorpuppenfliigels mit eingezeichneten pupalen Haupt- 

tracheen, + Distales Ende der nicht eingezeichneten larvalen Tracheolenbtindel. a Vorder- 

fliigel, b ery Halbschematisch. Total, 22/1. Trb Tracheolenbiindel, Tr Trachee. 
Lakunenbezeichnungen s. Abb. 5. 


Wahrend der Vorpuppenzeit wachsen die pupalen T'racheen in die 
Fliigelanlage ein. Im Vorderfliigel sind es eine Radial- und eine Cubital- 
trachee, im Hinterfliigel je eine Trachee im Radius und in der Media 
(Abb. 6). In einem Falle wurde in einem Hinterfliigel noch eine weitere 
Trachee im Sector radii gefunden, die von der Radialtrachee abzweigte. 
- Von diesen gréferen Tracheen gehen kleinere ab, die in der Vorpuppe 
noch vielfach aufgekniuelt neben den Tracheenstémmen liegen und sich 
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erst wahrend der Verpuppung in das jeweils angrenzende Intercostal- 
gebiet hinein abrollen. Gleichzeitig mit dem Wachstum der Fhigelanlage 
in der Vorpuppe verlangern sich auch die pupalen Tracheen. Auber den 
beiden Haupttracheen findet man im pupalen Vorder- und Hinterfliigel 
noch je ein kurzes Tracheolenbiindel in der Subcosta, das sich ungefaéhr 
bis in Héhe der Verzweigungsstelle des gemeinsamen Wurzelabschnittes 
der beiden Tracheen erstreckt. Ob es zusammen mit den grofen Tracheen 
neu gebildet oder vom Tracheolensystem der Vorpuppe tibernommen 
wird, wurde nicht naher untersucht. Das pupale Tracheensystem tritt 


N.Sc. NPs NP Rn. 
wa 


= Nm. b 
Ree N.cu., 
Ncu.p 


Abb. 7a u. b. Nervensystem des imaginalen Vorderfliigels. Rechts abweichender Verlauf des 

Nervus cubitalis. Halbschematisch. Total, Methylenblau, 16,5/1. N.an. Nervus analis, 

N.c. Nervus costalis, N.cu. Nervus cubitalis, N.m. Nervus medialis, N.pe. Nervus post- 
costalis, N.r. Nervus radialis, N.sc. Nervus subcostalis, Rn Randnerv. 


im Augenblick der Puppenhiutung in Funktion. Es wird bei Limno- 
philus nicht wie bei den Lepidopteren (Hphestia, BEHRENDS 1936; Phi- 
losamia, Kuntze 1936; Fumea, Ntescu 1947) durch ein imaginales ab- 
gelést. Bei der Streckung des Fliigels wahrend des Schliipfens reiBt es 
auseinander. Die selbst im Praparat noch mit Luft gefiillte radiale 
Haupttrachee z. B. reicht nur ungefihr bis zur Mitte des Fligels, wah- 
rend die ebenfalls noch mit Luft gefiillten kleinen Seitentracheen, bis 
auf kleine Stiimpfe von ihr abgerissen, an ihren urspriinglichen Stellen 
im Fligelepithel liegengeblieben sind. Im Laufe der Imaginalzeit ver- 
schwindet die in den Tracheen befindliche Luft mehr und mehr. 

Das Nervensystem des Trichopterenfliigels wird bereits in der Vor- 
puppe ausgebildet und bleibt in der Puppe und der Imago in seinem 
Verlauf unverandert (Abb. 7a). Wie spater gezeigt wird, entwickelt es 
sich in zentripetaler Richtung. Die Innervierung des Imaginallfliigels ist 
von ZAGWILICHOWSEI (1933) bei Anabolia und einigen anderen Arten 
untersucht worden. Zwischen den Nervensystemen der Fliigel von Ana- 
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bolia und Limnophilus flavicornis bestehen keine wesentlichen Unter- 
-schiede, nur senden die Sinneszellen des Pterostigma ihre Fasern sowohl 
zum Subcostalnerven als auch zum N. radialis 1, und in der Ader des 
Hinterrandes wurde manchmal ein sehr diinner Nervenstrang gefunden, 
dessen Verlauf sich aber im proximalen Abschnitt nicht genau verfolgen 
lieB. In zwei Fallen zog der Nerv des Cubitus 1 in die Media und be- 
teiligte sich gemeinsam mit den Nerven der Media 1—3, die normaler- 
weise zum N. medialis zusammentreten, an dessen Bildung (Abb. 7b). 
Die Innervierung des distalen Bereiches der Randader kann von dem 
in Abb. 7a gegebenen Verlauf insofern abweichen, als der distale Rand- 
nerv in den Radius | ziehen kann, und der Subcostalnerv dann erst 
proximal von dieser Stelle beginnt (Abb. 31). Auf die verschiedenen 
Moglichkeiten der Innervierung der Humeralquerader (proximale Quer- 
ader zwischen Costa und Subcosta) hat schon Zaéwiticnowskr hin- 
gewiesen. 
Die Frage, ob die Fliigelnerven unmittelbar in das Bauchmark ein- 
_treten oder ob eigene Fligelganglien vorhanden sind, wie es nach 
Power (1948) bei Drosophila der Fall ist, wurde nicht untersucht. 


IV. Die Haar- und Borstenapparate. 
1. Der Aufbau der Organe. 


Nach Untersuchungen vieler Autoren, u. a. wie LEES und WADDINGTON (1942) 
an Drosophila, HAFFER (1921), SCHNEIDER (1923) und Krumins (1952) an verschie- 
_ denen Schmetterlingsraupen und Voce (1915) an Larven des Leuchtkafers Lam- 
pyris, bestehen die Haar- und Borstenapparate aus drei Zellen, der Haar- oder 
Borstenbildungszelle, der Ringbildungszelle, die auBer dem Basalring auch die 
zwischen ihm und dem Haar ausgespannte Ringmembran bildet (ScHwENK 1947, 
Krumins 1952), und der Sinneszelle. An Stelle der einen Sinneszelle kénnen auch 
mehrere, meist vier, auftreten (VOGEL 1911, SrauER 1924, ZacwiticHowskK1 1930 
bis 1936, Hst' 1938, dort auch weitere Literaturangaben). 

Einen vergleichbaren Aufbau zeigen auch die nichtinnervierten Schuppen- 
apparate der Schmetterlinge, die nach SrossBERG (1937, 1938) aus der Schuppen- 
bildungszelle, der Balgbildungszelle und der degenerierenden Zelle bestehen. 

Indessen sind nicht alle Autoren zu den gleichen Ergebnissen gekommen. 
Manche meinen, daB nur das Haar von einer Spezialzelle gebildet wird, der Ring 
und die Membran aber von den umliegenden Epithelzellen (z. B. SranEerR 1924). 
Hsi (1938) findet bei den von ihm untersuchten Haarsensillen nicht immer zwei 
Bildungszellen (,,cellule membranogéne‘‘ = Basalringzelle und ,,cellule accessoire“* 
= trichogene Zelle) sondern auch deren drei oder nur eine. Ob er tibrigens die 
Funktion der ,,cellule accessoire“‘ vollstandig erkannt hat, laBt sich aus dem Satz 
, cette cellule peut étre énorme et entrer en rapport avec la formation du poil" 
nicht entnehmen. 

Vogxt findet bei den Randsinnesharchen von Schmetterlingen auSer den 
Sinneszellen drei Hiillzellen, deren Kerne er ungefahr gleich groB gezeichnet hat 
(1911, Taf. X, Abb. 25; vgl. dazu Abb. 8b). Derselbe Verfasser (1915) beschreibt 

bei Lampyris Haare, die von kleinen, wohl mit den bei Limnophilus von den Epithel- 
zellen des Fligels gebildeten Kutikulardérnchen identischen Zapfchen umgeben 
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sind, auBerdem aber proximal regelmaBig von einem kleinen Schiippchen begleitet 
werden. Auf seinen Schnittbildern liegen nun proximal von den Haaren Zellen, 
die sich dicht an die Haarbildungszellen anschmiegen (VoGEL 1915: 8. 316, Fig. 7; 
S. 323, Fig. 11), und man muB sich fragen, ob von diesen Zellen die Schiippchen 
gebildet werden. Ebenso beschreibt VoGEL (1923) bei verschiedenen Sinnesorganen 
(Sensilla trichodea, basiconica et placodea) auf dem Fiihler von Bienen und 
Wespen drei Hiillzellen, von denen die oberste den chitindsen Anteil des Sinnes- 
organes bilden soll, die beiden unteren aber den Terminalstrang umbhiillen sollen. 
LuKoscuts stellte in unverdffentlichten Untersuchungen bei den Tasthaaren der 
Honigbiene ebenfalls drei Zellen auBer der Sinneszelle fest. Abbildungen von 
Barts (1938) weisen fiir nichtinnervierte Schuppenapparate von Schmetterlingen 


Neuz Nz N NZ 
a b 


Abb. 8au.b. a Aderborsten-, b Randborstenapparat mit Borstenbildungs- und Ringbil- 
dungszellen, Nebenzellen und einer (a) bzw. vier Sinneszellen (b). Borste und Basalring weit- 
gehend ausgebildet. Puppenfliigel 200 Std. Halbschematisch. Total, Himatoxylin nach 
DELAFIELD, 850/1. B Borste, Br Basalring, Bz Borstenbildungszelle, N Nerv, Neuz Neu- 
rilemmzelle, Nz Nebenzelle, Rz Ringbildungszelle, Sz Sinneszelle,. 


in dieselbe Richtung, und bei Schuppen mit Driisenfunktion spricht er von Neben- 
zellen, die zu den Schuppenapparaten gehéren. ScHwincK (1951) findet bei den 
Haarborsten der Larven von Panorpa ,,eine groBe Trichogenzelle mit Riesenkern 
und eine oder zwei Hilfszellen (tormogene Zellen)‘‘ auBer den Sinneszellen. Die 
wahren Zusammenhinge sind an alteren Individuen oft unklar, da die Bildungszellen 
stark geschrumpft sind; ebenso kénnen Schnittpraparate manchmal zu falschen 
Schliissen fiihren, woraus die unterschiedlichen Angaben tiber die Zellzahl bei den 
einzelnen Autoren zu erklaren sind. 

Untersucht man nun bei Limnophilus die verschiedenen innervierten 
und nichtinnervierten Borsten- und Haarapparate auf gefirbten Total- 
praparaten von Puppenfliigeln, so ergibt sich, da8 ganz allgemein aufer 
Sinneszellen und degenerierenden Zellen nicht nur eine Borstenbildungs- 
und eine Ringbildungszelle vorhanden sind, sondern noch eine weitere Zelle 
hinzukommt, die von der Borste aus proximalwiirts, ungefahr gegen- 
itber der Ringbildungszelle liegt. Diese Zelle soll in Anlehnung an 
BaRTH (1938) als ,,Nebenzelle‘‘ bezeichnet werden, da iiber ihre Aufgabe 


IZ 
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bei der Bildung des Borstenapparates vorliufig noch kein abschlieBendes 
Urteil gefallt werden kann. Abb. 8a zeigt sie bei einer einfach inner- 
vierten Aderborste, Abb. 8b bei einer Randborste mit vier Sinneszellen. 
Bei den nichtinnervierten Flachenhaaren und -borsten und auch bei. 
den nichtinnervierten Adérborstenapparaten, wie: sie z.B. auf dem 
Hinterfliigel vorkommen, findet man ebenfalls drei Kutikularbildungen 
hervorbringende Zellen (Abb. 9). Die Abb.9b und ec wurden nach 
Borstenapparaten von Hinterfliigeln gezeichnet, weil dort infolge der 
geringeren Zelldichte die Kutikulardérnchen den einzelnen Epithelzellen 
besonders gut zugeordnet werden kénnen. In beiden Fallen ergibt es 
Bie inh . Bz Br Rz Kd NZ BZ 4Br RZ 


Abb. 9a—c. Nichtinnervierte Haar- und Borstenapparate yom Vorder- (a) und Hinterfliigel 
(b, c). a Flachenhaar-, b Flichenborsten-, ec Aderborstenapparat. Die Haare und Borsten 
wurden zwecks besserer Ubersichtin der Zeichnung weggelassen ; es wurden lediglich die Basal- 


- ringe gezeichnet, in b und c auch die FuBpunkte der Kutikulard6rnchen, die in manchen 


Fallen genau iiber den Zellkernen liegen. Puppenfliigel 150 Std. Halbschematisch. Total, 
Feulgen—Lichtgriin, 1100/1. Br Basalring, Bz Borstenbildungszelle, Hp Epithelzelle, 
Kd Kutikularkérnchen, Nz Nebenzelle, Rz Ringbildungszelle. 


sich, daB entgegen den Verhiltnissen bei der Vorpuppe (S. 8) hier zur 
_ Nebenzelle kein Kutikulardérnchen gehért. — Wie es scheint, kommt 


auch den Sinneskuppeln eine Nebenzelle zu (Abb. 16a). 
Orientierende Untersuchungen an Schmetterlingen fihrten zu dem 


4 Ergebnis, daB auch bei den Schwppenapparaten eine Nebenzelle auftritt. 


Bei Vanessa liegt auf Vorderfliigellingsschnitten proximal von jeder 
Schuppenbildungszelle, eng angeschmiegt an sie, eine weitere Zelle. Die 
Bilder ahneln denen, die VocEt (1915) fiir die Haarapparate von Lam- 
pyris-Larven gegeben hat. Ferner wurden die von HENKE und PoHLEY 
angefertigten Praiparate von Puppenfliigeln der Mehlmotte untersucht, 
die mir freundlicherweise zur Verfiigung gestellt wurden. Abb. 10 zeigt 
zwei Schuppenapparate in Aufsicht. Zuunterst sieht man die Schuppen- 
bildungszellen. Dicht unter der Oberflache, distal und proximal von 


den grofen Bildungskernen, findet man zwei weitere Kerne, die sehr 


wahrscheinlich zu der Balgbildungs- und der Nebenzelle gehéren, da die 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 2 
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entsprechenden Zellen bei den Borstenapparaten ebenfalls apikal liegen. 
Um die Schuppenapparate herum liegt eine Anzahl von Epithelzell- 
kernen. 


2. Die differentiellen Teitlungen. 


Die Entwicklung der Insektenhaare und -borsten ist schon mehrfach untersucht 
worden. 

Harrer (1921) hat meines Erachtens als erster die beiden an der Haarbildung 
beteiligten Zellen richtig als Haarbildungs- und Ringbildungszelle angesprochen. 
Die Entstehung der beiden Zellen hat er nicht verfolgen kénnen, er vermutete aber, 
daB sie entweder durch Teilung aus einer Zelle oder durch direkte Differenzierung 

3 aus Epithelzellen hervorgehen. Nach 
Untersuchungen von STOSSBERG 
(1937, 1938) und Strrert (1937) 
werden die Bildungszellen der Schup- 
penapparate durch zwei aufeinander- 
folgende differentielle Teilungen ge- 
schaffen. Die Schuppenstammzelle 
I. Ordnung teilt sich in einer Mitose 
mit senkrecht zur Oberflache stehen- 
der Spindel in die obere Schuppen- 
stammzelle II. Ordnung und die 
untere degenerierende Zelle. Bei der 
Teilung der Schuppenstammzelle II. 
Ce Ni, mee Ordnung mit schrag zur Oberflache 
Abb. 10. Schuppenapparate vom Puppenfligel stehender Spindel werden die Balg- 
der Mehlmotte Ephestia kiihniella in Aufsicht, bildungszelle und die Schuppenbil- 


Halbschematisch. Total, Feulgen—Lichtgriin, dungszelle voneinander getrennt. 
2100/1. Baz Balgbildungszelle, Nz Nebenzelle, 
Schuz Schuppenbildungszelle. Ks lag nahe anzunehmen, daB 


die Haar- und Borstenbildungs- 
zellen auf gleiche Weise entstehen, und daf die bei der senkrechten Mitose 
in die Tiefe abgegebenen Zellen bei den innervierten Borstenapparaten 
nicht degenerieren sondern zu Sinneszellen werden. Ferner war die Frage 
zu klaren, ob die Nebenzelle ebenfalls durch eine differentielle Teilung 
oder aber durch Determination einer beliebigen proximal von den tricho- 
genen Zellen liegenden Epithelzelle entsteht. 

Da sich die Folge der differentiellen Mitosen in der Puppe anschau- 
licher darstellen 1a8t als die in der Vorpuppe, soll mit jener begonnen 
werden. 

a) Puppe. Die nichtinnervierten Haarapparate werden in der Puppe 
zu Beginn der Mitosenperiode angelegt, wie es schon LipErirz auf 
Grund von beobachteten senkrechten Mitosen und degenerierenden 
Zellen annahm. 

Auf 8—10 Std alten Puppenfliigeln wurden Mitosen mit senkrecht — 
zur Oberflache gestellten Spindeln gefunden (Abb. lla). Die dazuge- 
hérige Haarstammzelle konnte vor Hintritt in die Mitose nicht identi- 
fiziert werden; die friithesten Stadien, die gefunden wurden, waren Pro- 
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_ phasen. Schon wahrend der Anaphase ist deutlich zu erkennen, da die 

in Tiefe gelangende Zelle kleiner ist als die an der Oberflache verbleibende 
- (Abb. 11b), in der Telophase ist das gleiche noch deutlicher (Abb. 11c). 
_ Nach Beendigung der Teilung liegt unter dem groBen oberen Kern der 


* 


Abb. 1la—h. Entwicklung nicht innervierter Haare in der Puppe. a—d Differenticlle Teilung mit senkrecht stehender 
Rz Ringbildungszelle. 


Spindel, e—g differentielle Teilung mit distal-schrager Spindel, h Haarbildungs-, Ringbildungs- und degenerierende 
Zelle. Halbschematisch. Himatoxylin nach HrEmENHAIN 1160/1. dZ degenerierende Zelle, Hz Haarbildungszelle, 


viel kleinere der degenerierenden Zelle (Abb. 11d). Ob ahnlich wie bei 

Ephestia der obere Kern zusammen mit dem degenerierenden zur Mittel- 

-membran wandert und dann allein wieder zur Oberflaiche zuriickkehrt, 

konnte nicht eindeutig geklirt werden. Manche Bilder in den von 
O* 
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Liperrrz hergestellten Querschnitten sprechen wohl dafiir, aber in den 
meisten Fallen findet man den Kern der degenerierenden Zelle dicht 
unter der Haarstammzelle und nicht an der Mittelmembran. Der senk- 
rechten folgt bald eine distal-schriige Mitose. Der obere Kern nimmt eine 
ovale Form an und tritt in die Prophase ein (Abb. 1le). Wie bei Hphestia 
bildet die iiber die Oberflache hinaus verlingerte Spindelachse mit ihr 
einen nach distal gedffneten Winkel von 30° (Abb. 11f, g). Damit wird 
die Ringbildungszelle schrig nach distal oben, die Haarbildungszelle 
schrig nach proximal unten abgegeben, und in dieser Lage kann man 
nach Beendigung der Teilungen die beiden Kerne liegen sehen, darunter 
noch deutlich die degenerierende Zelle (Abb. 11h). Totalpraparate zeigen, 
daB die auf die Fliigelfliche projizierte Spindel der distal-schragen 
Teilung nicht immer genau in der Langsrichtung des Fliigels, sondern 
oft auch schrag zu ihr liegt. Vielleicht hangt es hiermit zusammen, da} 
in recht vielen Fallen, besonders in diinnen Schnitten, unter distal- 
schragen Mitosen keine degenerierende Zelle zu finden ist, und weiterhin, 
da8 die Auswuchsrichtung der Haare und Borsten oft von der Fliigel- 
langsachse abweicht. ; 

Die Haarentwicklung setzt nicht sofort nach Beendigung der Mitosen 
ein. Die Haarbildungszelle nimmt im Zusammenhang mit im Kern ab- 
laufenden Endomitosen erst noch an Gré8e zu (S. 27). 

b) Vorpuppe. Nach den Untersuchungen von LtpeErirz liegen im ~ 
Epithel titber den Lakunen eines im Alter von 0 Std geschnittenen 
Puppenfliigels mitunter ein oder zwei Kerne, die groBer sind als die 
Kerne der Epithelzellen. Sie vermutete, daB es sich hier um die Kerne 
der Aderborstenbildungszellen handelt. Demnach mi ten die differen- 
tiellen Teilungen dieser Zellen schon in der Mitosenperiode der Vorpuppe 
erfolgen. Diese Folgerung wurde bestiitigt, und.auBerdem konnte ge- 
zeigt werden, daB auch die zur Bildung der Flichenborsten fiihrenden 
differentiellen Teilungen in der Vorpwppe ablaufen. Die Zusammen- 
stellung der Entwicklungsreihen wurde dadurch erschwert, da im 
Unterschied zum Puppenfliigel mit seiner vorwiegend einreihigen Kern- 
lage im Vorpuppenfliigel meist mehrere Kerne iibereinanderliegen, so 
dai etwaige Schwesterkernpaare schwer anzusprechen sind. 

Entwicklungsstadien nichtinnervierter Randaderborstenapparate zeigt 
Abb. 12a, b, und zwar zunichst eine senkrechte Mitose, bei der die nach 
der Lakune zu abgegebene Zelle bedeutend kleiner ist als die an der Ober- 
flache bleibende, und weiterhin eine Prophase, die als Vorbereitung der 
Mitose mit distal-schrager Spindel zu deuten ist, tiber einem degenerie- 
renden Kern. Eine Reihe von Entwicklungsstadien der Bildungszellen 
fir die Fldchenborsten ist in Abb. 12c—f wiedergegeben, als letztes der 
Zustand mit zwei frither aus der distal-schragen Mitose hervorgegangenen 
trichogenen Zellen kurz nach der Puppenhautung. 


Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen zur Zelldifferenzierung. 21 


In manchen Fallen ist nun die Zelle, die bei einer tiber einer Lakune : 
gelegenen senkrechten Mitose (Abb. 13a) nach innen zu abgegeben wird, 
nur wenig kleiner als die an der Oberfliche bleibende (Abb. 13b). Ferner 
finden sich hier schrige Mitosen mit einem darunterliegenden Kern, der 
bald an seiner charakteristischen feinkérnigen Chromatinstruktur (c, d), 
bald an seiner runden Form (e) als Sinneszellkern kenntlich ist. Die 


d e fi 
Abb. 12a—f. a, b Entwicklung von nichtinnervierten Randborsten-, c—f von nichtinnervier- 
ten Flachenborstenapparaten in der Vorpuppe (a—e) und der Puppe (f). a Senkrechte Mitosen, 
b, d Prophasen der distal-schragen Mitosen mit darunterliegenden degenerierenden Zellen, 
e distal-schrage Mitose, f die beiden trichogenen Zellen in der 2 Std alten Puppe. Halb- 
schematisch. Hamatoxylin nach HEIDENHAIN, 1160/1. Bstz Borstenstammzelle, Bz Borsten- 
bildungszelle, dZ degenerierende Zelle, Rz Ringbildungszelle. 


Sinneszelle kann sich zugleich mit der Borsten- und Ringbildungszelle 
weiter differenzieren (f). Es entsteht dann eine einfach innervierte Borste. 
Die tiber der Randlakune entstandenen Sinneszellen kénnen aber offen- 
bar auch noch zwei Teilungsschritte vollziehen, deren erster in dem in 
Abb. 14a wiedergegebenen Fall beobachtet werden konnte, und damit 
zur Entstehung einer mit vier Sinneszellen ausgestatteten Randborste 
fiihren (b). Bei der senkrechten Mitose kénnen also als Korrelat der degene- 
rierenden Zelle der nichtinnervierten Haare und Borsten eine Sinneszelle 
oder eine Sinnesstammzelle abgegliedert werden. 

Uber die Herkunft der Sinneszellen der Borstenapparate bestand 
bisher groBe Unklarheit. Vom Ratu (1896), VocuL (1923), SNopGRAs 


22 Ginter ROnscH: 


Abb. }3a—f. Entwicklung innervierter Aderborsten mit einer Sinneszelle in der Vorpuppe. 

a, b differentielle Teilung mit senkrecht stehender Spindel, c—e differentielle Teilung mit 

distal-schriger Spindel, f Borstenbildungs-, Ringbildungs- und Sinneszelle. Halbschematisch. 

Hamatoxylin nach HEIDENHAIN, 1160/1. Bz Borstenbildungszelle, K Kutikula, N Nery, 
Nz Nebenzelle, Rz Ringbildungszelle, Sz Sinneszelle. 
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Abb.14au.b. Entwicklung eines von 4 Sinneszelleninnervierten Randaderborstenapparats. 

a Differentielle Teilung (distal-schrige Mitose) der Borstenstammzelle in der Vorpuppe. 

Darunter Sinnesstammzelle in Teilung. b Randaderborstenapparat in der jungen Puppe. 

Halbschematisch. Hamatoxylin nach HEIDENHAIN, 1160/1. Bstz Borstenstammzelle, Bz 

Borstenbildungszelle, Ep Mitose einer Epithelzelle, N Nery, Nz Nebenzelle, Rz Ring- 
bildungszelle, Sstz Sinnesstammzelle, Sz Sinneszelle. 
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(1926), Newron (1931) u. a. sind der Ansicht, da®8 zumindest die intra- 
_ epithelial gelegenen Sinneszellen modifizierte Epithelzellen sind. Dieser 
_ Auffassung entspricht auch, da8 die Retinulazellen der Ommatidien 
nach BreRNAaRD (1937) Abkémmlinge der Epithelzellen der Augen- 
_ imaginalscheibe sind. Dagegen glauben andere Autoren, z. B. BERLESE 
- (1909), Harrer (1921), Franzu (1941), daB die Sinneszellen der Borsten- 
_ apparate vom Zentralnervensystem stammen. SoroKrIna-AGAFONOWA 

(1924) gibt fiir den Mehlkiafer an, daB bereits differenzierte Sinneszellen 
sich wahrend der Metamorphose teilen und daf die Tochterzellen an die 
Basis eines Chitinhirchens riicken. 

Kine solche Méglichkeit ist bei Limnophilus schon deshalb ausge- 
schlossen, weil Nerven zur Zeit des Auftretens der Sinneszellen noch 
nicht in den Lakunen gefunden werden, auch nicht auf Nachbar- 
schnitten. Auch mit Methylenblau gefirbte Vorpuppenfliigel zeigen ein- 
deutig, daB die Sinneszellen bereits differenziert sind, bevor eine Ver- 
bindung mit einem Nerven besteht (Abb. 25a, 28). Sie kénnen also nur 
an Ort und Stelle gebildet werden. Andererseits kénnen sie aber nicht 
- durch Differenzierung aus einer gewohnlichen Epithelzelle entstehen, 
etwa infolge einer Induktionswirkung von seiten der Borstenbildungs- 
_ zellen, da man in diesem Falle die degenerierenden Zellen finden miiBte, 
die bei den senkrechten Mitosen hitten entstehen miissen. Es bleibt 
also nur die Moglichkeit, da die Sinneszellen bei der differentiellen 
Teilung mit senkrechter Spindel an Stelle der degenerierenden Zellen 
entstehen. Die Mitosen in Abb. 13c und d wurden auf verhaltnismabig 
_ alten Vorpuppenfliigeln gefunden. Wahrscheinlich sind bei ihnen die 
distal-schragen Mitosen spiter als sonst auf die senkrechten gefolgt, so 
daB die Sinneszellen bis zu ihrem Eintritt Zeit hatten, sich so weit zu 
differenzieren, daS sie kenntlich wurden. Gleichzeitig im Gdéottinger 
Institut durchgefiihrte Untersuchungen an der Wachsmottenraupe 
(Krumin§ 1952) ergaben die gleiche Entwicklung innervierter Borsten- 
apparate, wie sie hier geschildert wurde. 

Nach Beendigung der differentiellen Teilungen wachsen die tricho- 
genen Zellen der Borstenapparate durch Endomitosen stark heran. Die 
Sinneszelle liegt im Plasma der Borstenbildungszelle eingebettet, bei 
giinstiger Schnittfiihrung ist sowohl der von ihr ausgehende Nerv als 
_ auch der Terminalstrang zu sehen. Sie ist gegeniiber ihrem Entstehungs- 
ort proximalwirts verlagert, wohl infolge des Wachstums der trichogenen 
Zellen. Spater mag die Streckung des Fliigels wahrend der Puppen- 
_hautung in gleichem Sinne wirken (Abb. 13e,f und 15). 

Wiabhrend nach den Untersuchungen von SrossBERG die differentiellen 
Teilungen, aus denen die nichtinnervierten Schuppenapparate der 
- Schmetterlinge hervorgehen, in der Mitosenperiode des Puppenstadiums 
ablaufen, finden die differentiellen Teilungen bei den Trichopteren zum 
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Teil schon in der Vorpuppe statt. Moglicherweise sind diese Teilungs- 
vorginge aber auch bei Schmetterlingen nicht so eng an die Puppenzeit 
gebunden, wie es bisher schien. Bei der Durchsicht von Vorpuppen- 
schnitten von Ephestia kiihniella und Galleria mellonella’ wurde gefunden, 
daB. in der Mitosenperiode des Vorpuppenstadiums ebenfalls Zell- 
teilungen ablaufen, die man auf Grund der teils senkrechten, teils 
schragen Spindelstellungen als differentiell bezeichnen kann. Die dif- 
ferentiellen Teilungen der von VocEt (1911) an mehreren Schmetterlings- 
arten untersuchten Sinnesschuppen, Randsinneshaare und der verschie- 
denen Sinneskuppeln werden zum Teil sicher in der Vorpuppe ablaufen, 
da Nituscu (1950) bei der Psy- 
chide Fumea casta bei frisch ge- 
schliipften Puppen bereits in den 
- Lakunen Nerven gefunden hat. 
Nach vereinzelten Beobach- 
tungen zur Entwicklung der Sin- 
neskuppeln (Sensilla campani- 
formia) entstehen diese Organe 
ee wahrscheinlich ahnlich wie die 
Abb. 15, Aderborstenanlage einer jungen einfach innervierten Borsten. 
Hamatoxylin nach Hussam, iiéojt, _ Wahrend Newron (1931) bei 
4z Borstenbildungszelle, N Nerv, Newz Neu- der Honigbiene nur die Sinneszelle 
rilemmzelle, Nz Nebenzelle, Rz Ringbildungs e : 
zelle, Sz Sinneszelle. gefunden hat, die nach seiner 
Ansicht auch die Chitinteile des 
Ofgaris bilden soll, beschreibt VocEt (1911) fiir die Kuppelapparate des 
Schmetterlingsfliigels auBer den Sinneszellen zwei Bildungszellen, von 
denen die Kuppelzelle die von einem Ring umgebene chitinige Kuppel 
bilden, die Hiillzelle den Terminalstrang der Sinneszelle umhiillen soll. 
Nach WEBER (1947) ist die Kuppelzelle der Ringbildungszelle und die 
Hiillzelle der Haarbildungszelle homolog. Bei dieser Auffassung kann das 
Haar selbst véllig geschwunden sein und die eigentliche Kuppel als 
Korrelat der; Ringmembran der Borsten und des Halteringes der 
Schuppenbilge so wie angegeben zugleich mit dem Kuppelring von der 
Kuppelzelle gebildet werden, oder es kann die sogenannte Kuppelzelle 
nur den Ring und die Hiillzelle die eigentliche Kuppel bilden. Fiir diese 
zweite Moglichkeit spricht die Beobachtung von Lens (1942), der bei 
zwei Mutationen von Drosophila, ,,hairy — h* und ,,Hairy-wing — Hw 
gefunden hat, dafs die Kuppeln zu kurzen Borsten auswachsen, die Ringe 
aber nicht verandert werden. Trifft sie zu, so ist die Benennung der 
den Ring liefernden Zelle als Kuppelzelle irrefithrend und sollte durch 
die Bezeichnung ,,Ringbildungszelle“‘ ersetzt werden, wahrend die 
Benennung als Hiillzelle bestehenbleiben kann. 


NZ Bey Re 


* Die Préparate wurden freundlicherweise von Herrn Prof. Dr. PrepHo und 
Herrn Dr. Krumin& zur Verfiigung gestellt. 
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Da die Sinneskuppeln zwischen den Aderborsten verstreut liegen, 
kann man die differentiellen Mitosen der beiden Sensillenarten wohl nur 
selten voneinander unterscheiden. Die Abb. 16a aus der Chitinbildungs- 
phase einer alten Vorpuppe stellt méglicherweise einen Kuppelapparat 
dar. Die beiden Bildungs- 
zellkerne liegenin typischer 
Weise schrag iibereinander 
und sind schon erheblich 
groBer als die der umliegen- 
den Epithelzellen. Aus der 
Gegend des Hiillzellenker- 
nes zieht ein terminal etwas 
eingekerbter Fortsatz zur 
Fligeloberflache und endet 
in dem in Bildung begrif- 
fenen Chitin. Es ist aber 
nicht sicher zu entscheiden, 
ob er von der Hiillzelle oder 
- von der Sinneszelle gebildet 
wird. Auch bei alteren Pup- 
pen findet man in jedem 
_ Falle unter der bereits aus- 
gebildeten chitinigen Kup- 
pel distal den Kern der Ring- 
bildungs-, darunterin proxi- 
mailer Richtung verschoben 
_ den Kern der Hiillzelle. Die 

Sinneszelle, die ungefahr 
doppelt so groB ist wie die 
einer Aderborste, liegt noch 
tiefer und noch weiter 
-proximalwarts verschoben 
(Abb. 16b). Ob die Ver- 
_ grdBerung durch endomito- 
tische Teilungen hervor- 
_gerufen wird, wurde wegen 
der chromatinarmen Kerne 
nicht nachgepriift. 
Nach dem bisher Gesag- 
ten kann es als erwiesen. 
gelten, daB in der Entwicklung der Haar-, Borsten- und Schuppenap- 
parate zwei vergleichbare differentielle Teilungsschritte vorkommen, der 
eine mit senkrechter, der andere mit distal-schriger Mitose. Bei dem ersten 
entsteht eine Zelle, die sich zur Sinneszelle differenziert, sich in vier 


Halbschematisch. Hamatoxylin nach HmIDENHAIN, b DELAFIELD, 1000/1 baw. 1160/1. Hiiz Hiill- 


Abb. 16a u. b. a Anlage einer Sinneskuppel (?) in der alten Vorpuppe. b Aufsicht auf eine Sinneskuppel einer 200 Std 
zelle, K Kutikula, Kd Kutikulardérnchen, Kz Kuppelzelle der Autoren, besser als Ringbildungszelle zu bezeichnen, 
Ly Lymphozyt, N Nery, Neuz Neurilemmzelle, Nz Nebenzelle, Sk Sinneskuppel, Sz Sinneszelle, 7'st Terminalstrang 


alten Puppe. 
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Sinneszellen teilt oder degeneriert, bei dem zweiten eine Bildungszelle fiir 
Ring oder Balg und eine weitere fiir Haar, Borste oder Schuppe. 

c) Die Herkunft der Nebenzelle. Die Frage, ob die vierte Zelle des 
Borstenapparates, die Nebenzelle, durch eine weitere differentielle Teilung 
entsteht oder eine umgewandelte Zelle des Grundepithels darstellt, wurde 
bisher zuriickgestellt. Sie soll im folgenden gepriift werden. 

AuBer den beschriebenen senkrechten und distal-schragen Mitosen 
wurde auf den Vorpuppen- und Puppenfliigeln in allen Bereichen, auf — 
den Adern, am Rande und in der Flache, noch eine weitere Art von 
schragen Mitosen gefunden. Bei ihnen betragt der Neigungswinkel zur 
Oberfliche ebenfalls ungefihr 30°, ist aber nicht nach distal, sondern 
nach proximal ge6ffnet. Sie sollen als proximal-schrége Mitosen bezeich- 
net werden (Abb. 17). Um abnorm gelagerte Teilungen der Stammzellen 
in Ringbildungszellen und Haarbildungszellen dirfte es sich wohl nicht 
handeln, da beim Durchsehen zahl- 
reicher Totalpraparate die Ring- 
bildungszellen immer distal ober- 
halb von den trichogenen Zellen 
gefunden wurden, und fiir die An- | 
, ; nahme einer sich anschlieBenden 
Aun. a7, Panpentige mit presimalscht  Zellverschiebungkeinerlei Anhalt. 

nach HEIDENHAIN. 1280/1. punkte zu finden waren. Es ist 
daher wahrscheinlich, da® hier ein 
eigener Typ differentieller Teilungen vor liegt, und da andererseits die 
Nebenzelle von den Zellen des Borsten und Haarapparates am weite- 
sten proximalwirts liegt (Abb. 8), wird ihr Auftreten am besten mit der 
Annahme erklart, daB sie als oberflichlich liegende Tochterzelle bei den 
proximal-schrigen Mitosen gebildet wird. Fiir die andere in Betracht 
kommende Moglichkeit, daf eine proximal vom Haarapparat liegende 
Zelle des Grundepithels zur Nebenzelle determiniert werden kénnte, lieBe 
sich nur anfiihren, daB die Nebenzellen der Aderborstenapparate sich bei 
der Puppenhautung noch wie die Epithelzellen des Lakunendaches 
verhalten und Kutikulardérnchen ausbilden (S. 8, Abb. 4), doch ist 
dieses Argument natiirlich-keineswegs ausschlaggebend. Da unter den 
proximal-schragen Mitosen nie degenerierende Zellen gefunden wurden, 
liegen sie wahrscheinlich zeitlich vor den beiden bekannten differen- 
tiellen Teilungen. Die genaue Untersuchung iiber die zeitliche Ver- | 
teilung der drei Mitosearten kann aber nur an Hand eines Materials 
erfolgen, dafS bei konstanter Temperatur gehalten wurde. 

Auf den S. 24 erwiihnten zum Vergleich herangezogenen Schnitten 
durch Vorpuppenfliigel von Ephestia und Galleria wurden gleichfalls 
proximal-schrage Mitosen gefunden; welche die S.18 bei Schmetter- 
lingen festgestellten Nebenzellen liefern diirften. Ferner fand Lukoscuus 
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in seinen unver6ffentlichten Untersuchungen an der Honigbiene, in deren 
_ Haar- und Borstenapparaten er, wie S.16 erwahnt, vier Zellen ein- 
- schlieBlich der Sinneszelle feststellte, Mitosen mit den drei fiir Limno- 
philus charakteristischen Spindelstellungen. SchlieBlich ermittelte 
JAGERS in einer noch nicht verdéffentlichten Untersuchung iiber die 
_ Entwicklung der Chordotonalorgane drei aufeinanderfolgende differen- 
_ tielle Teilungen, von denen die erste eine der Nebenzelle vergleichbare 
_akzessorische Zelle, die zweite eine Sinneszelle und die dritte die Deck- 
oder Kappen- und die Hiillzelle liefert, welche offenbar der Ring- und 
der Borstenbildungszelle entsprechen. So ist zu schlieBen, daB bei Haaren 
Borsten, Schuppen und verwandten Bildungen, wenn nicht immer, so doch 
jedenfalls in groBer Verbreitung eine den bisher bekannten vorausgehende 
differentielle Teilung vorkommt, aus der eine allgemein als Nebenzelle zu 
bezeichnende chitinbildende Zelle hervorgeht (Abb. 18). 


Mitose I Mitose IT (I) Mitose IIT (11) 
Nebenzelle 
Borsten- : 
stamm- w, Ringbildungszelle 
zelle I x. Borstenstammzelle IIT < 
Borstenstammzelle IT i oe net) Borstenbildungszelle 
(1) > Sinnesstammzelle 


_ Abb. 18. Schema der differenticllen Zellteilungen in der Borstenentwicklung; dieselben 

Teilungen treten auch in der Haar- und Schuppenentwicklung auf. Bei einfach innervierten 

Organen differenziert sich die Sinnesstammzelle unmittelbar; bei nichtinnervierten 
degeneriert sie. Hingeklammerte Ziffern Bezeichnungen nach STOSSBERG (1938). 


3. Zur Ausbildung der Haare, Borsten und Kutikulardérnchen. 


a) Das Kernwachstum und die Polyploidiestufen in den trichogenen Zellen. Das 
_ rhythmische Kernwachstum ist seit Jakoss (1925) bei verschiedensten Tiergruppen 
- untersucht worden. GxrrLER (1941) erkannte, daB bei Heteropteren in den Kernen 
_ yerschiedener Gewebe unterschiedliche Polyploidiestufen vorliegen und erklarte 
ihre Entstehung durch endomitotische Kernteilungen. Die Schuppen der Mehl- 
motte sind nach HeNKE und PonuEy (1952) Produkte polyploider Zellen. Die 
- Borsten der Wanze Corizxa punctata (Lipp, 1953 a, b; dort Literaturzusammen- 
fassung) und der Wachsmottenraupe Galleria mellonella (KRUMINS 1952) werden 
ebenfalls von polyploiden Zellen gebildet. 

Bei Limnophilus wachsen die Kerne der Aderborstenbildungszellen, 
die nach Ablauf der differentiellen Teilungen in der Vorpuppe noch die 
_ GroBe normaler Epithelzellkerne haben, bereits bis zur Puppenhaéutung 
-erheblich heran (Abb. 13a, f) und nehmen auch weiterhin noch wihrend 
der Mitosenperiode des Puppenstadiums an GréfBe zu. Die gleichzeitig 
entstehenden Kerne der Flachenborstenbildungszellen, die eine geringere 
GréBe erreichen, wachsen hauptsdchlich in den ersten Stunden nach der 
Puppenhautung. Die Kerne der Flaichenhaarbildungszellen wachsen 
‘bald nach Beendigung der differentiellen Teilungen in der Puppe gleich- 
falls heran, erreichen aber nicht die GréBe der Kerne der Flachen- 


# 
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borstenbildungszellen. 40 Std nach der Verpuppung kann man die 
Bildungszellkerne der Flichenborsten, die der Flachenhaare und die 
Epithelzellkerne einwandfrei voneinander unterscheiden. 


| 122 


Abb. 19, Ausschnitt aus dem Oberseitenepithel eines Puppenfliigels (150 Std alt, Mitte der 
Discoidalzelle). Kernumrisse, teilweise mit eingetragenen Chromozentren. Borsten- und 
Haarapparate mit Borsten(Haar)bildungszellen, Ringbildungszellen und Nebenzellen (im 
Bilde jeweils unten, kenntlich an der nierenférmigen Gestalt). Haiutungsdriise mit Driisen- 
zelle, Schalt- und Kanalzelle. Unten Borsten- und Haarbildungskerne nochmals gesondert 
gezeichnet, mit eingetragenen Chromozentren. Neben den Kernen die Anzahlen der 
Chromozentren. Halbschematisch. Total, Feulgen—Lichtgriin, 740/1. B Borstenapparat 

Dr Hautungsdriise, Zp Hpithelzelle, H Haarapparat. : ; 


! Die nahere Untersuchung ergab, da das GréS8enwachstum der 
Bildungszellkerne mit einer Polyploidisiérung verkniipft ist. Die Be- 


—s 
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stimmung der Polyploidiestufen der verschiedenartigen Kerne machte 
keine wesentlichen Schwierigkeiten, da die Kerne verhaltnismaBig groB 
sind und die einzelnen Chromozentren sich gut voneinander abgrenzen 
lassen. Diese wurden in den Ruhekernen in den einzelnen optischen 
Ebenen gezahlt und in besonderen Fallen zur Kontrolle auch gezeichnet. 

Der diploide Chromosomensatz von Limnophilus besteht beim ¢ aus 
60, beim 2 aus 59 Chromosomen (PcHaKaDzzE 1930, KuinestTEDT 1928). 
In den Ruhekernen des Fligelepithels zihlt man aber immer nur ungefihr 
30 Chromosomen (Abb. 19). K6ntEr (1931) und Henke und Poutry 
(1952) stellten bei Hphestia, deren diploide Zahl die gleiche wie bei 
LIimnophilus ist, entsprechendes fest; sie zihlten in der Interphase der 
Epithelzellen nur 27—30 Chromozentren. Bei Limnophilus lassen nun 
manche Bilder den Schlu8 zu, daB die Chromozentren der homologen 
Chromosomen miteinander gepaart sind (Abb. 20). Bei den Dipteren ist 


a poe Sige feet nec acoLUCh rere ds 

ar ee aS re 

a ae 
a b 2 d 


Abb. 20a—d. Somatische Paarung der Chromozentren in Hpithelzellkernen, a, b Interphase, 
¢ Vorbereitung zur Prophase, d kurz vor Hintritt in die Prophase. Hamatoxylin nach 
HEIDENHAIN. 3000/1. 


eine somatische Chromosomenpaarung schon seit langerer Zeit bekannt, 
neuerdings wurde sie von Lipp (1953a, b) auch bei der Wanze Corixa 
festgestellt. 

Bei den Interphasekernen in Abb. 20a und b liegen die homologen 
Chromozentren dicht nebeneinander. Dieser Zustand andert sich, wenn . 
die Kerne sich zur Teilung anschicken. Abb. 20c zeigt das beginnende 
_ Auseinanderweichen der Homologen; kurz vor Eintritt in die Prophase 
wird es noch deutlicher, die 60 Chromosomen sind nun gut voneinander 
zu unterscheiden. Der Nukleolus ist zu dieser Zeit bereits nicht mehr 
sichtbar (Abb. 20d). ; 

In den Bildungszellen der Haare und Borsten, zum Teil auch in den 
Ringbildungszellen findet man hdhere Chromozentrenanzahlen als in 
den Epithelzellen; es sind ungefahr Vielfache von 30 (Abb. 19). Tabelle 3 
gibt einen Uberblick iiber die Chromozentrenanzahlen in den Kernen 
der Haar- und der verschiedenen Borstenbildungszellen auf der Flache. 
Weiterhin sind auch die auf Grund der gemessenen Kerndurchmesser 
‘berechneten Volumina aufgefiihrt, die erkennen lassen, daB diese bei 
gleicher Kernstufe im Mittel verschieden gro8 sein kénnen [vgl. Kern- 
yolumina (2 n) der Ringbildungs- und Nebenzellkerne der Flachenhaare 
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oder Kernvolumina (8n) der Flachenhaar- und Flaichenborstenzell- 
kerne I]. Die Kerne der Haarbildungszellen einschlieBlich derer des 
Postcostalraumes (Abb. 36c) sind simtlich oktoploid, die zugehdrigen 
Ringbildungs- und Nebenzellen diploid. Dagegen kommen unter den 
Flachenborsten vier verschiedene Kombinationen von Kernstufen der 
Borsten- und Ringbildungszellen vor, von denen die Typen I—III auf- 
gefiihrt sind; der Typus IV unterscheidet sich von III durch die Kern- 
stufe 32 n in der Borstenbildungszelle. Die Nebenzellen sind in all diesen 
Fallen diploid. Die Postcostalborsten gleichen in der Kernausstattung 
den Flachenborsten I (Abb. 21). Die Kerne der groBen Aderborsten- 
bildungszellen erreichen weit héhere Polyploidiestufen, so die proximal 
liegenden Aderborsten schitzungsweise die Stufe 512 n. Dementspre- 
chend sind dann auch die Polyploidiestufen der zugeh6rigen Ringbil- 


Tabelle 3. Kernstufen, Kernvolumina und Chromozentrenanzahlen in den Zellen von 
Haar- und Borstenapparaten der Vorderfligeloberseite. Angabe der Kernstufen 
jeweils in der Reihenfolge: Haar- oder Borstenbildungszelle, Ringbildungszelle, 


Nebenzelle. 
Haar- oder . j 
Borstenbildungs- sf Nebenzellen 
zellen 
Chro- - Chro- 
Volumen Pee Volumen pe cinast Volumen greet 
anzahl 

Flachenhaare 3186 | 112 | 1331 27 | 941 | 26 
8n/2n/2n 4170 112 1686 30 571 29 
3338 97 2126 28 638 30 
4253 99 2150 29 893 32 
4359 118 1749 31 680 27 
Flachenborsten I 5875 95 2731 59 945 27 
8n/4n/2n 7862 122 2285 50 1508 29 
8859 106 3572 61 998 30 
7776 116 2883 54 889 25 
5875 111 3572 49 638 28 
Flachenborsten IT 10172 225 2285 63 1331 aaeees 
16n/4n/2n 11712 181 3980 56 889 27 
9677 209 4082 52 680 30 
9188 231 3091 65 852 31 
10282 250 2688 59 953 26 
Flachenborsten IIT 11864. 229 5094 96 1207 31 
16n/8n/2n 9656 209 3793 112 1271 25 
14818 193 4862 106 998 27 
11007 211 3742 118 1207 28 
9894 225 6251 102 889 29 
Postcostalborsten 3742 101 2244 61 840 27 
8n/4n/2n 6943 118 2419 58 893 31 
4359 98 2481 55 851 28 
3945 106 2285 54 1361 26 
4423 112 2554 59 998 30 
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_ dungs- und Nebenzellkerne héher als bei den kleineren Borsten (Abb. 8a). 
Die Polyploidie mancher Nebenzellkerne ist ein besonders klarer Hin- 
_ weis auf die Zugehdrigkeit dieser Zelle zum Borstenapparat. 
Die Vermehrung der Chromozentren wurde im einzelnen nicht unter- 
_ sucht. Bei der Durchsicht der Praparate wurden aber Bilder gefunden, 
die man als endomitotische Teilungen ansprechen kann. 
A b) Die Differenzierungen der Kutikularbildungen in der Puppe. Un- 
gefahr 60 Std nach der Verpuppung setzt das Auswachsen der schon in der — 
Vorpuppenmitosenperiode entstandenen Borstenbildungszellen ein, und 
zwar zuerst bei denen der Ader- 
borsten. Die Fldchenhaare folgen 
_ etwas spater, etwa 70 Std nach 
der Verpuppung und 50—60 Std 
nach dem Ende der differentiel- 
len Mitosen in der Puppe, durch 
- die ihre Bildungszellen entstanden 
sind. Hierin liegt ein Unterschied 


. gegentber den Schuppen auf dem Abb. 21. Borstenapparat aus dem Postcostal- 
Fligel der Mehlmotte : die sofort raum. Links die Borstenbildungszelle wieder- 


_ nach Beendigung der differentiel-  Puppe, 125 Std. Sonst. wie Abb. 19. 1100/1, 
len Mitosen in der Puppe aus- 

_ wachsen (STossBERG 1938). Die Bildungszellen wachsen wihrend dieser 
Zeit, auch noch nach Beginn des Auswachsens der Fortsitze, unter 
Endomitosen heran. 

Die Differenzierung der Borsten verlaiuft ahnlich wie von SCHWENK 
(1947) und Lzzs und Picken (1945) fiir Drosophila, von Krumin$ (1952) 
fiir die Wachsmottenraupe beschrieben. Ungefahr 20 Std nach Beginn 
des Auswachsens zeigt sich, gleichmaBig an der Oberflaiche des Borsten- 
 fortsatzes verteilt, eine fidige Lingsdifferenzierung, die sich mit Ha- 
matoxylin stark anfairbt (Abb. 22a, 23c). Zwischen diesen Streifen tritt 
Plasma aus, so daB sie nach innen verlagert werden (Abb. 22b), und die 
_ Langsrippen werden ausgebildet (Abb. 22c—e). Die Rippensind besonders 

ausgeprigt an den Randborsten (Abb. 22f, g); sie verlaufen gerade oder 
in Schrauben von der Basis zur Spitze und sind haufig gesigt, besonders 
bei den proximalen Vorderrandborsten des Vorderfliigels und den Hinter- 
randborsten des Hinterfliigels. Wahrend der Chitinbildung sind voriiber- 
gehend zwei verschieden farbbare Schichten zu unterscheiden (Abb. 22d, 
e), bei der alteren Puppe findet man aber nur eine Exokutikula (Abb. 23e). 
Wahrend der Chitinisierung schrumpft der zentrale Plasmastrang zu- 
sammen. Auf den Stadien der Abb. 22c, d diirfte der ProzeB schon ein- 
geleitet sein, wenn er hier auch an den durch die Behandlung deformierten 
‘Borsten iibertrieben erscheint. SchlieBlich liegt der Plasmastrang zu- 
sammengeschrumpft im Borstenkanal, umgeben von den urspriinglich 


Sa, 
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oberflachlich gelegenen Streifen (Abb. 22e). Er wird offenbar nicht im 
ganzen in Chitin umgewandelt, sondern scheidet das Chitin an seiner 
Oberflache ab. 
Die Ringbildungszelle legt sich an den auswachsenden Borstenfortsatz 
(Abb. 23a, b), umfaft ihn aber, wie Aufsichtsbilder zeigen, anscheinend 
St : 


Abb. 22a—g. Entwicklung der Aderborsten (a—e) und der Randborsten (f, g)in der Puppe 

(Querschnitte). a Aderborste (100 Std) in Héhe des Basalringes quergeschnitten. b Kleine 

Aderborste (136 Std) mit Streifen, zwischen denen Plasma hindurchgetreten ist. c, f Be- 

ginnende Chitinisierung (154 Std). d,g Differenzierung der Kutikula. e Kutikula schon 

ausgebildet (220 Std). Haimatoxylin nach HrmpDENHAIN, a 2100/1, sonst 3850/1. B Borste, 
Bk Borstenkanal, K Kutikula, Pl Plasmastrang, R Rippe, St Streifen. 


nicht ganz (Abb. 24). Die proximale Liicke wird danach von der Neben- 
zelle geschlossen ; ihre Rolle bei der Ringbildung mu8 aber noch eingehend 
untersucht werden. Auf Schnitten durch 125 Std alte Puppenfliigel 
erkennt man gut die beginnende Ausbildung des Basalringes (Abb. 23). 
Im Umkreis der Borstenbasis, zwischen ihr und dem Plasma der Ring- 
bildungszelle, ist eine tiefe Einsenkung entstanden, die nach au8en durch 
die Ringmembran abgeschlossen ist. Die Chitinisierung des Basalringes 


——— _—— 
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Abb. 23 a—e. Bildung des Basalringes bei Aderborsten (a, c, d), bei Flachenborsten (b); opti- 
scher Langsschnitt durch fertige Randborste (e). a Auswachsender Borstenfortsatz und sich 
bildender Basalring. b Flachenborstenapparat mit angefiirbten Zellgrenzen in Aufsicht. 
e Borste mit Lingsdifferenzierungen (Streifen), Basalring und Ringmembran. d Fast fertig 
ausgebildeter Borstenapparat. Puppenfliigel a. 60, b 75, c 125, d 240 Std; e Imago. a, c, 
d Hamatoxylin nach HEIDENHAIN, 1025/1, b, e total, Methylenblau, b 1215/1, e 1550/1 
B Borstenfortsatz bzw. Borste, Bk Borstenkanal, Br Basalring, Bz Borstenbildungszelle 
(in b Umri8 punktiert), End Hndokutikula, Hx Exokutikula, K Kutikula, Kd Kutikular- 
dérnchen, NV Nerv, Nz Nebenzelle, Rm Ringmembran, Az Ringbildungszelle, Ské Sinnes- 
Z kérper, Sit Streifen, Sz Sinneszelle, 7st Terminalstrang. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. i 7 3 
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kommt spater zum AbschluB als die der Borste, 240 Std nach der Ver- 
puppung ist sie noch nicht beendet (Abb. 23d). Bei der Imago (Abb. 23) 
bemerkt man eine weitgehende Ahnlichkeit des Halteapparates mit dem 
Balg einer Schmetterlingsschuppe; ahnlich wie dieser ist er, wenn auch 
nicht in seinem ganzen Umkreis, etwas eingezogen (HENKE 1947, Abb. 4). 
Bis zu dieser Stelle reicht auch die Exokutikula, der Grund des Halte- 
apparates wird lediglich von Endokutikula ausgekleidet. Die Offnung, 
durch die urspriinglich der plasmatische Borstenfortsatz zieht, bleibt 
erhalten. Der Terminalstrang der Sinneszelle benutzt aber nicht diese 
Offnung, sondern tritt durch eine daneben- 
liegende Liicke an die Borstenbasis heran. 

Die Kerne der Borstenbildungs-, der 
Ringbildungs- und der Nebenzelle sowie die 
der Epithelzellen schrumpfen bereits vor- 
AbschluB der Chitinisierung zusammen. 
240 Std nach der Verpuppung hat nur der 
Sinneszellkern noch seine urspriingliche 
GroBe. ; 

Die Untersuchung von mit Methylenblau 
oder Karminessigsaure gefairbten Totalpra- 


Abb. 24. Flachenborstenappa- 
rat und Epithelzellen mit Kuti- 


kulard6érnchenin Aufsicht. Pup- 


penfliigel. 


farbt. Total, 


Nz Nebenzelle, 
dungszelle. 


Zellgrenzen ange- 
Methylenblau, 
1020/1. Br Basalring, Bz Bor- 
stenbildungszelle, Hp Epithel- 
zelle, Kd Kutikulard6rnchen, 
Rz Ringbil- 


paraten ergab, daB jede Epithelzelle, und 
zwar nur diese Zellart, ein Kutikulardérnchen 
ausbildet (Abb. 24). Diese Feststellung war 
fiir die auf $.48 beschriebenen Untersuchun- 
gen der Zellmuster von groBer Bedeutung, 
da man aus der Anzahl der Kutikulardérn- 


chen des Imaginaifliigels ohne weiteres auf 
die Anzahl der Epithelzellen schlieBen kann, ohne diese erst farbend 
sichtbar machen zu miissen. Die Ausbildung erfolgt etwa 90 Std nach 
der Verpuppung im distalen Teil jeder Zelle. Die Lange der Dérnchen 
schwankt zwischen 8 und 244, meistens werden sie 15—18 yu lang. Sie 
sind gerade oder leicht gebogen und zeigen im allgemeinen mit den 
Spitzen zum apikalen Fliigelrand. 


4, Die Differenzierung der Sinneszelle. 


Die Differenzierung der Sinneszellen wurde am Vorderfliigel unter- 
sucht. Stichproben ergaben, da die Ergebnisse auch fiir den Hinter- 
fligel gelten. 

Die Differenzierung beginnt in der Vorpuppenzeit wihrend oder bald 
nach den distal-schrigen Mitosen und schreitet von der Fligelbasis zur 
Spitze fort. Dabei differenzieren sich jeweils zuerst die Vierergruppen, 
dann die Sinneszellen der Randkuppeln und zuletzt die der einfach 
innervierten Borsten. Auf bestimmten Stadien findet man daher am 
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mit Methylenblau gefarbten jungen Vorpuppenfliigel im proximalen Ab- 

_ schnitt der Randlakune Gruppen von vier Sinneszellen, die bereits mit 

_ einem Nerven in Verbindung stehen und gerade die in einem Biindel 

- zusammenliegenden Terminalstriinge ausbilden (Abb. 25a, 28). In ihrer 
ee ee Bay NUL, oe 


Tst 


SZ 


N 


( 
Abb. 25 a—d. Differenzierung der Sinneszellen ain der Vorpuppe, b—din der jungen Puppe, 
a Rechts: Gruppe von vier Sinneszellen mit gebiindelten Terminalstrangen und dem 
Nerven, der bereits an einen Hauptnerven Anschlu8B gefunden hat. Links: Hinzelsinneszelle 
mit dem Terminalstrang und mit dem auswachsenden Nerven. b, c Hinzelsinneszelle bzw. 
Gruppe von vier Sinneszellen zweier Randborstenapparate. Erste Andeutung des Sinnes- 
k6érpers, der Terminalstrang ragt tiber das Epithel hinaus. d wie c, aber mit auswachsenden 
Randborsten (Bildungszellen nicht angefairbt). Total, Methylenblau, 850/1. B Auswachsende 
Borste, Fl Fliigelscheide, N Nerv, Neuz Neurilemmzelle, Ské Sinneskérper, Sz Sinneszelle 
Tst Termin alstrang. 


Nachbarschaft liegen weniger weit fortgeschrittene Einzelsinneszellen, 

an denen die auswachsenden Nerven und Terminalstringe erst als relativ 

kleine Auswiichse zu erkennen sind und eine Verbindung mit einem 

Nerven noch nicht besteht. Andererseits findet man weiter distal noch 
3* 
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isolierte Vierergruppen, an denen die Zellfortsitze erst eben auszu- 


wachsen beginnen, und Hinzelsinneszellen von Borstenapparaten sind — 


hier tiberhaupt noch nicht zu erkennen, da sie noch nicht differenziert 
sind und sich deshalb nicht mit Methylenblau anfarben. 


b d 


Abb. 26a—d. Randaderborsten mit Sinneszellen a, b in der jiingeren, c in der Alt 

d in der Imago. a Der Terminalstrang ragt iiber die Borste hinaus bzw. liegt bel ae Ri 
innervierten Borste neben ihr. Da der Nerv von den links liegenden Sinneszellen ausgeht 
ist zwischen, ihnen, und den noch weiter nach links liegenden, aber nicht abgebildeten Sinnes- 
zellen eine Liicke im Randnerven. b Der Terminalstrang zieht bis zur Borstenspitze 
c Terminalstrang fast bis zur Borstenbasis zuriickgebildet. Das noch abzubauende Stick 
hebt sich deutlich gegeniiber dem bleibenden ab. d Terminalstrang am proximalen, Teil 

der Borstenbasis angeheftet. Total, Methylenblau, 775/1. 
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Die Entwicklung der proximalen Fortsitze der Sinneszellen, der 
_ Nervenfasern, soll spater betrachtet werden (S. 39). Die Terminal- 
_ strdénge sind bei den einfach und den vierfach innervierten Randborsten 
10 Std nach der Verpuppung gut ausgebildet und ragen in beiden Fallen 
tiber den Fliigelrand hinaus, liegen also mit der Spitze in dem Raum 
_ zwischen dem Fliigelepithel und der Fliigelscheide (Abb. 25b, c). Bis- 
_ weilen ist schon in diesem Stadium innerhalb des Terminalstranges eine 
mit Methylenblau sich intensiver farbende Anschwellung erkennbar, die 
Anlage des Sinneskérpers. Basal von ihr farbt sich der Terminalstrang 
_ oft besonders schwach, vielleicht im Zusammenhang mit dem Auftreten 
einer Vakuole an dieser Stelle (vgl. Abb. 23e). Mit dem Auswachsen der 
Borsten (Abb. 25d) verhalten sich nun die beiden Arten der innervierten 
Randborstenapparate in auffallender Weise verschieden. Bei den von 
vier Sinneszellen innervierten Borstenapparaten hiillen die auswachsenden 
Borstenfortsdtze den gleichzeitig sich verlingernden gemeinsamen Terminal- 
strang ein, zunadchst unvollstaéndig (Abb. 26a), dann in seiner ganzen 
Lange (Abb. 26b). Die anderen, von nur einer Sinneszelle innervierten 
Borsten dagegen wachsen an dem nur unwesentlich sich verlingernden 
_ Terminalstrang vorbei. In beiden Fallen wird aber iibereinstimmend der 
Terminalstrang an der der Fliigelwurzel zugekehrten Seite der Borstenbasis 
angeheftet, und der Rest des Stranges degeneriert (Abb. 26c,d). Nur 
ganz vereinzelt wurden im Imaginalstadium Borsten gefunden, bei denen 
der Terminalstrang noch ein kleines Stiick in die Borste hineinragte. 

Die Entwicklung der Aderborstensinneszellen verlauft ahnlich. 6 Std 
nach der Verpuppung ist der Terminalstrang noch gerade gestreckt; 
20 Std spater ist der distale Teil fast rechtwinklig abgeknickt und farbt 
sich dunkler als der basale Abschnitt (Abb. 27a, b). Sehr wahrscheinlich 
ragt auch hier der Terminalstrang aus dem Fliigelepithel heraus. Die 
_zugehérige Borste wachst ebenso wie bei den einfach innervierten Rand- 
-borsten an ihm vorbei (Abb. 27¢). Dann wird er mit der Knickstelle an 
der Borste angeheftet (Abb. 27d) und bis zum Schliipfen der Imago wird 
der distale Teil zuriickgebildet. 

Uber den Ort der Endigung des Terminalstranges in Sinneshaaren und 
-borsten finden sich in der Literatur verschiedene Angaben. SIHLER 
(1924), ZAéwiLicHowskKI (1936a, b) u. a. beschreiben eine Anheftung an 
der Borstenbasis, wie sie sich bei Limnophilus findet. Hin solches Ver- 
halten ist bei mechanischen Sinnesorganen verstiandlich. Andererseits 
reichen bei den von mehreren Sinneszellen innervierten Riechhaaren die 
Terminalstrange auch im ausgebildeten Zustande bis in die Spitze der 
Haare. Ein dhnliches Verhalten scheint aber, neben dem hier beschrie- 
-benen, auch bei Organen vorzukommen, die wohl sicher auf mechanische 
Reize ansprechen, so nach vom Rarx (1895) und Vocet (1911) bei den 
Randsinnesborsten der Schmetterlinge, nach ZaACwILICHOWSKI (1936a) 


> Hee rad | 

38 GinreR RONSCH: i 

{ 

bei den von vier Sinneszellen innervierten Sinnesborsten der Homoptere — 
Aphrophora und nach RicHarp (1950) bei den Haaren und Borsten der 

Termite Calotermis flavicollis. Die beiden letztgenannten Autoren be- | 
schreiben eine Ausdehnung des Terminalstranges etwa bis zur halben 
Linge der Borste. Die Art der Befestigung an der Borstenwand war 


d 


Abb. 27 a—d. Differenzierung der Sinneszellen bei den Aderborsten. a Sinneszelle mit geradem, 

b Sinneszelle mit abgeknicktem Terminalstrang, c Lage des Terminalstranges auSerhalb 

der auswachsenden Borste, Anlage des Sinneskérpers sichtbar, d Altere Aderborste mit 

Terminalstrang. a 6, b 25,¢ 80,4180Std alte Puppe. Total, Methylenblau, 850/1. B Borste 
bzw. Borstenfortsatz, Ské Sinneskérper, 7'st Terminalstrang. 


nicht zu ermitteln. Erwiinscht wire eine mit Funktionspriifungen ver- 
knitpfte nihere Untersuchung. In manchen Fallen mag es sich bei den 
vorliegenden Beschreibungen um Entwicklungsstadien gehandelt haben. 


Ahbnliche Unterschiede in der Entwicklung des Terminalstranges bei verschiedenen 
Borstenapparaten, wie sie hier beschrieben wurden, hat schon SrHLER (1924) bei 
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dem Acridier Gomphocerus rufus festgestellt. Auch hier traten ein- und vierfach 
_ innervierte Borsten auf. Vor einer Hautung, wenn sich die alten Haare und Borsten 
_ mit den kutikularen Teilen des Terminalstranges von den Bildungszellen geldst 

haben, beginnen die neuen Fortsatze auszuwachsen. Wahrend der Terminalstrang 
_ beiden Haaren und einem Teil der Borsten an der Basis des Fortsatzes liegenbleibt, 

wird er bei einem anderen Teil von dem auswachsenden Fortsatz mitgenommen und 
_ umbiillt. Da bei der fertig ausgebildeten Borste aber der Terminalstrang an der 
Basis angeheftet ist, zieht SmaLER den SchluB, daB er wahrend der Borstenentwick- 
_ lung zuriickgezogen worden sein mu8. Er nimmt an, da8 das Plasma sich aus dem 
Borstenkanal zuriickzieht und dabei das Ende des Terminalstranges mitnimmt, und 
er fiihrt zur Stiitze dieser Vorstellung die Beobachtung an, da8 der Terminalstrang 
bei Abschlu8 der Entwicklung an der Borstenbasis haufig eine Schleife bildet, 
wahrend er vorher straff gespannt war. Abbildungen gibt er von diesen Vorgingen 
nicht, und bei Limnophilus finden sich jedenfalls keinerlei Hinweise auf ihr Vor- 
kommen, vielmehr degeneriert der Plasmastrang innerhalb der Borste. Wenn sie 
_ bei Gomphocerus real sind, miiBten sie wohl auf die Borstenapparate mit vier 
Sinneszellen beschrankt sein. 


Die Entwicklung der Sinneskérper wurde nicht genauer untersucht. Nach 
VoGEL (1923), WAckER (1925), Hst' (1937, 1938) und anderen Autoren kann mit 
Sicherheit angenommen werden, da sie bei verschiedenen Sinnesorganen meist sehr 
ahnlich gebaut sind. Eine etwas abweichende Form beschreibt RicHarp (1950) bei 
den in den Borstenkanal hineinziehenden Terminalstrangen. Sie sind an der Aus- 
trittsstelle aus der Sinneszelle diinn, schwellen dann auf das Drei- bis Vierfache des 
urspriinglichen Durchmessers an und liegen, ein kleines Knauel bildend, vor dem 
Borstenkanal, in den ein diinner Endabschnitt hineinzieht. _ 


Der Umstand, daB die Terminalstrange der Sinneszellen in der ganz jungen 
Puppe schon gut ausgebildet sind, fiihrt auf die Frage, ob sie bereits, etwa in der 
Art freier Nervenendigungen, Reize aufnehmen konnen. Dafiir spricht vielleicht, 
daB sie jedenfalls bei den spateren Randborsten aus dem Epithel herausragen 
(Abb. 25b, c). Dasselbe trifft fiir die Terminalstrange der Randkuppeln und wahr- 
_ scheinlich auch fiir die der Aderborsten zu. a 


VY. Zur Entwicklung des Nervensystems. 


| Die Mehrzahl der Untersucher ist darin einig, daB die Sinneszellen in den Sen- 
sillen der Insekten peripheren Ursprungs sind. Nur Harrer (1921) und Sorox1na- 
AGaronowaA (1924) sind der Ansicht, daB sie vom Zentrum her in die Peripherie 
einwandern, doch ist diese Auffassung in den von ihnen mitgeteilten Beobachtungen 
keineswegs begriindet. VocEr (1923) meint, daB sekundire Sinneszellen vorliegen, 
dagegen haben alle anderen Untersucher primare Sinneszellen mit einem eigenen 
ableitenden Fortsatz festgestellt, so wie sie auch bei den Fligelsensillen von Limno- 
philus vorliegen (S. 35). Hinsichtlich der sensorischen Bahnen ist wiederholt an- 
gegeben worden, daB sie vom Zentrum zur Peripherie auswachsen, so von den drei 
eben genannten Autoren, sowie von BERLESE (1909), FRANzL (1941) und Luxs (1941). 
Hiernach miiBten die ableitenden Fortsitze der Sinneszellen mit den ihnen ent- 
gegenkommenden Rezipienten von Ganglienzellen des Zentrums in Verbindung 
treten. SNope@RAs (1926) hat aber bereits darauf hingewiesen, dafs noch niemand 
die danach zu fordernden Ganglienzellen im Bauchmark gefunden hat. — Die Her- 
kunft der Neurilemmzellen ist wohl noch nicht endgiiltig geklart. Nach JOHANSEN 
(1893) sind es Blutzellen, also mesodermale Elemente, die sich den Nervenbiindeln 

anlegen, wahrend nach Borr (1928) in der Entwicklung der Komplexaugen des 
Taumelkafers Gyrinus in der Vorpuppenzeit aus der Epidermis auswandernde 
Zellen die Retinulafasern umlagern (s. auch WEBER 1947). 
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Zur Untersuchung der Entwicklung des Nervensystems im Fligel 
wurden Totalpriparate von Vorpuppenfliigeln hergestellt und mit Me- 
thylenblau gefirbt. Es ergab sich, daB die ableitenden Fortsdtze der — 
Sinneszellen je nach dem Ort auf dem Fliigel und der Art der Sinnesorgane 
zu verschiedenen Zeiten auftreten. Die Basis des Fliigels eilt seinem AuBen- 
teil voraus. Ferner erscheinen die Fortsatze zuerst an den Vierergruppen 
der Randsinnesborsten, danach bei den Sinneskuppeln und zuletzt bei 
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Abb. 28. Teilansicht eines jiingeren Vorpuppenfliigels, Entwicklung des Nervensystems. 

Die Pfeile weisen auf Stellen, an denen im fertigen Nervensystem méglicherweise Liicken 

vorhanden, sein werden. Total, Methylenblau, 64/1. — Sinneszellen der Fligeloberseite 

schwarz, die der Unterseite punktiert. N Nerv, r Radius, Sz Sinneszellgruppen von Rand- 

borsten, Sz, Einzelsinneszellen von Ader- und Randborsten, Sz, Sinneszellen von Rand- 
ml kuppeln. 


den einzelnstehenden Borstensinneszellen. An dem in Abb. 28 wieder- 
gegebenen Ausschnitt eines jiingeren Vorpuppenfliigels sind die Fort- 
sitze der Vierergruppen bereits mehr oder weniger weit ausgewachsen, 
bei einem Teil der Sinneskuppeln sind sie in Bildung begriffen und bei 
den einzeln stehenden Sinneszellen fehlen sie noch ganz. 

Weiterhin zeigt sich, da8 die Entwicklung des Randadernerven zwar 
im ganzen von der Basis zur Spitze fortschreitet, gleichwohl aber der 
Nerv durch Zusammenschlu8 der von den einzelnen verstreut liegenden 
Sinneszellen auswachsenden Fortsitze aufgebaut wird. In dem in Abb. 28 
dargestellten Fall erkennt man im Spitzengebiet eine Reihe noch ganz 
voneinander getrennter Vierergruppen, und daneben sind an zwei Stellen 
schon je zwei solche Gruppen miteinander verbunden, ohne da& doch 
eine Verbindung zu dem in der Vorderrandader bereits durchlaufenden 
Randnerven vorhanden ware. Ahnliche Bilder finden sich in dem nicht 
abgebildeten hinteren Apikalteil des Fliigels. Ein Versagen der Methylen- 
blaufarbung kann fiir das Fehlen des Zusammenhanges zwischen den 
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isolierten Nervenstrecken und dem im basalen Fligelteil schon vor- 
handenen Nerven nicht verantwortlich sein, da die Farbung allgemein 
leichter an den Sinneszellkérpern als an den Nerven ausfallt. Ebenso- 
wenig wie vom Zentrum her auswachsende Nervenfasern sind im Fligel 
_ Selbst gelegene Ganglienzellen nachzuweisen, die am Aufbau der Fliigel- 
nerven beteiligt sein kénnten. Die Fliigelnerven werden also von den 
_ ableitenden Fortsttzen der primdren Sinneszellen. des Fliigels aufgebaut. 
Die Herkunft der Newrilemmzellen konnte auch bei Limnophilus nicht 
geklirt werden. Man findet sie friihzeitig als spindelférmige Zellen im 
Verlauf der Nerven (Abb. 25a), ja bereits an Zellgruppen, deren proximale 
Fortsitze gerade beginnen auszuwachsen. Auf spateren Stadien liegt 
Nat 


Nine 
selves zie 


_ Abb. 29. Operierter Tae aanee mit Einseeaietae ter. Nerronarait und Unterbrechungs- 
stelle (U) im Gebiet des Radius 1 (N.r.1) und des Sector radii (N.sr.). Die betroffenen 

Nervenbalinén, in der Abbildung dick ausgezogen, sind ebenso wie die iibrigen normal 
angefarbt. Schematisch. Total, Methylenblau. 


in fast allen Fallen eine Neurilemmzelle in unmittelbarer Nachbarschaft 
der Sinneszelle der Borsten- und Kuppelapparate (Abb. 8a, 15, 16b), 
ahnlich wie es Voce (1911) bei Schmetterlingen beobachtet hat. 

Der Befund, daB die Nervenbahnen des Fliigels nicht von Ganglien- 
zellen des Zentrums gebildet werden, sondern peripheren Ursprungs sind, 
wurde durch Operationsexperimente bestitigt. Es wurde gepriift, ob die 
Unterbrechung einer Nervenbahn eine Degeneration ihrer distal an die 
Unterbrechungsstelle anschlieBenden Teile zur Folge hat, wie es im Fall 
eines zentralen Ursprungs der Fliigelnerven zu erwarten ist. 

Bei frischgehauteten Imagines wurde kurz nach Beendigung der Ausfarbung 
und Chitinisierung der Nerv des Sector radii basal von seiner Gabelung (Abb. 29, 
30a) durch Zerstérung eines kleinen Stiickes der Ader mittels einer feinen Nadel 
unterbrochen. In einzelnen Fallen wurde durch den Defekt auch der Radius 1 mit- 
betroffen (Abb. 29). Beieiner Reihe weiterer Versuchstiere wurde nach der Methode 
von G. ScHNEIDER die gleiche Stelle Warmestrahlen ausgesetzt. Hierzu wurde in 
einem Binokular an Stelle des einen Okulars eine Niedervoltbirne eingesetzt, deren 
gesammelte Strahlen auf den untergelegten Imaginalfliigel einwirkten. Zur Kon- 
trolle bestrahlte Beine von Koécherfliegen waren nach einer Behandlungsdauer von 
10sec fiir immer geschidigt. Es war deshalb anzunehmen, da8 bei einer Be- 
strahlungsdauer von 15 sec die getroffenen Fliigelnerven ausgeschaltet waren, zumal 
sie weniger geschiitzt sind als die Beinnerven. Kurz nach der Behandlung hob sich 
bei in Stichproben gepriiften Tieren die Bestrahlungsstelle in ihrer Farbung von 
der Umgebung ab, und die Nerven in ihrem Bereich waren nicht mehr mit Methylen- 
blau anzufarb en. Die Versuchstiere wurden weiterhin in kleinen Praparateglischen 
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gehalten und regelmaBig mit Zuckerwasser gefiittert. Die Anzahl der Ausfalle war 
sehr gering. Nach 3—4 Wochen wurden den mit Ather betaubten Tieren die Fligel 
abgeschnitten und mit Methylenblau gefarbt. 

Bei 80 untersuchten Fliigeln war das zerstérte Fliigelstiick in kemem 
Fall regeneriert. Das Aderepithel war im Umkreis der Operationsstelle 
eingetrocknet. In den unversehrten Aderteilen, die gegentiber dem De- 
fekt durch Blutgerinnung abgeschlossen erschienen, farbten sich die 


Abb. 30a u. b. a Normale Vereinigung der beiden Nerveniste des Sector radii. b Verlauf des 

Nervensystems nach der Unterbrechung der Ader und des Nerven. Total, Methylenblau, 

175/1. Br Basalring, Dz Discoidalzelle, N Nerv, Neuz Neurilemmzelle, sr Sector radii, 
Sz Sinneszelle, U Unterbrechungsstelle, umgeben von abgestorbenem Gewebe. 


Nerven in normaler Weise an, und zwar sowohl distal wie basal von dem 
Defekt (Abb. 29). Eine Farbung basal des Defektes war sowohl bei 
zentralem wie bei peripherem Ursprung der Fliigelnerven zu erwarten, 
da auch basal der Operationsstelle Sinneszellen stehen. Sie waren bei 
dem Versuchstier in normaler Weise angefirbt. Dagegen zeigt das Uber- 
leben der Nervenstrecke distal der Durchtrennung, daB die Nervenfasern 
dieses Gebietes nichtzentralen Ganglienzellen angehdren miissen. 

Das Resultat steht im Einklang mit den Ergebnissen anderer Versuche fritherer 
Autoren. Niscn (1952) beobachtete bei dem Schmetterling T'elea polyphemus, 
da8 nach Exstirpation der Thorakalganglien der friihen Puppe, bei der die Fliigel- 
nerven noch sehr schwach entwickelt sind, im Imaginalstadium dicke Nerven aus 
der Fliigelbasis in den Thorax ragten. Die Ausbildung des Nervensystems im 


Fliigel wurde also durch die Ausschaltung des zugehérigen Zentralgebietes nicht 
unterbrochen, sondern schritt als dem Zentrum gegentiber autonome Entwicklungs- 
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leistung des Fliigels fort. Auch Versuche mit anderen Organen lassen sich zum 
Vergleich heranziehen. So stellte TrrscHacK (1928) bei den Antennen der Bett- 
wanze, PFLUGFELDER (1936) bei den Augen der Wanzen Pentatoma, Gerris und 
Veha nach Entfernung des untersuchten Organs degenerierende Nervenfasern 
proximal von der Schnittstelle bis zum Gehirn fest. Auch hier ist auf eine periphere 
Lage der fiir die Ausbildung der betroffenen Neryenstrecke maBgebenden Zellen 
zu schlieBen. - 


Ein Versuchstier, bei dem die Degeneration des Gewebes sich nicht 
bis an die Gabelstelle des Sector radii ausgedehnt hatte, zeigte eine durch- 
laufende Verbindung zwischen den Nerven der beiden Aderiiste sowie 
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Abb. 31. Inneryierung des Pterostigma und der angrenzenden Gebiete bei einer Imago. 
Die Pfeile weisen auf Lticken im Nervensystem hin, Total, Methylenblau, 22/1. o Rand- 
kuppeln, c Costa, Pt Pterostigma, se Subcosta, 7 Radius. 


eine Reihe getrennt verlaufender feiner Nervenziige, wie sie normaler- 
weise nie beobachtet wurden (Abb. 30b). Hier ist offenbar eine aus- 
giebige Regeneration abgetrennter Sinneszellenfortsdtze eingetreten, und 
die Regenerate haben unter dem Hinflu8 einer gestérten Umgebung 
abnorme Bahnen eingeschlagen. Der Aufbau der einzelnen Nerven und 
die Wachstumsrichtung der in ihnen enthaltenen Fasern ist nicht fest- 
zustellen, doch 148t die Bildung im ganzen den SchluB zu, daB in ent- 
gegengesetzten Richtungen auswachsende Fortsdtze sich zu einem gemein- 
samen Nerven vereinigen kénnen. 

Gewisse Folgerungen hinsichtlich der Entwicklung des Fligelnerven- 
systems ergeben sich auch aus seinem normalen Aufbau und seiner 
Variabilitat. Die Mehrzahl der Sinneszellen liegt in den Lakunenwanden. 
Thre ableitenden Fortsitze gelangen infolgedessen unmittelbar mit dem 
Auswachsen in eine Lakunenbahn. Die Fortsdtze abseits stehender Zellen 
nehmen im allgemeinen den kiirzesten Weg zur nichsien Lakune, doch ist 
dies wenigstens im Bereich des Pterostigma nicht immer der Fall (Abb. 31). 
Fir die Auswachsrichtung der Fortsttze innerhalb der Lakune gilt im all- 
gemeinen als Regel, daB die Fortsatze in den Lakunen der Fliigelflache, 
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im Vorderrandgebiet auch in der Randlakune, zur Fliigelbasis wachsen, 
im AuBenrandteil der Randlakune, zur néchstgelegenen Léngsader. Auch 
diese Regel gilt aber nicht streng. An dem in Abb. 31 dargestellten 
Fligelabschnitt sind drei Stellen durch Pfeile markiert, an denen von 
einzelnen Sinneszellen oder Gruppen von solchen auf kurze Strecken in 
distaler Richtung verlaufende Nervenziige ausgehen. Ferner wachsen in 
der Randlakune des in der Entwicklung begriffenen Fligelausschnitts 
der Abb. 28 die Fortsitze von einer nahe der Einmiindungsstelle des 
Radius 5 gelegenen Sinneszellgruppe auf die viel weiter entfernte Kin- 
miundungsstelle des Radius 4 zu. 


Innerhalb einer Lakunenstrecke laufen die Sinneszellfortsatze nicht 
nebeneinander her, sondern sie vereinigen sich zu einem einhertlichen 
Nerven, abnlich wie auch die zu einer Sinnesborste ziehenden Terminal- 
strange in den Vierergruppen von Sinneszellen gemeinsam auswachsen 


(S. 35; Abb. 25, 26). 


Wahrend das Lakunensystem ein geschlossenes Netz bildet, konnen 
am Nervensystem Liicken bestehenbleiben, weil die beiderseits bestimmter 
Punkte im Lakunensystem auftretenden Nerven entgegengesetzte Richtungen 
einschlagen. Die Bedingungen hierfir sind vor allem in der Randlakune ~ 
zwischen den Einmitindungsstellen zweier Langsadern, in den Quer- 
lakunen ‘sowie an Punkten basalwirts gerichteter Adergabelungen ge- 
geben (Abb. 7a). Tatsdchlich treten aber niemals an allen in Betracht 
kommenden Stellen Liicken auf, manchmal fehlen sie ganz. Thre Schlie- 
Sung laBt sich darauf zurtickfihren, daB die Fortsitze von Sinneszellen, 
die beiderseits einer als Liicke in Betracht kommenden Stelle liegen, auf- 
einander zu und weiterhin mit entgegengesetzten Richtungen aneinander 
entlang auswachsen. Das oben S. 41 geschilderte Versuchsergebnis 
zeigt, daB die Herstellung einer einheitlichen Nervenstrecke aus in ent- 
gegengesetzten Richtungen auswachsenden Nervenfortsitzen tatsaichlich 
moglich ist. Die SchlieBung der Liicken ist also aus einer mit Sicherheit 
bekannten Eigenschaft des sich entwickelnden Nervensystems befrie- 
digend zu erkliren, und es ist nicht nétig, andere nicht begriindete Még- 
lichkeiten in Betracht zu ziehen, wie etwa ein Auswachsen der Fortsatze 
der Zellen einer Vierergruppe in entgegengesetzten Richtungen oder die 
Gabelung einzelner Fortsiitze. Da die SchlieBung der Liicken offenbar 
schon bei der ersten Anlage des Nervensystems erfolgt, braucht auch 
nicht angenommen zu werden, da ein Fortsatz aus einem schon mit 


einer fertigen Neurilemmhiille umschlossenen Nerven wieder austreten 
konnte. 


Nach den Angaben von ZAGwILICHOWSKI (1933, 1936 a, b) verhalten sich ver- 
schiedene Insekten hinsichtlich der SchlieBung der Liicken im Fligelnervensystem 
verschieden. Bei der Homoptere Aphrophora fand sich niemals ein villig geschlos- 
senes Fliigelnervensystem. Bei der Trichoptere Anabolia werden die Liicken 
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meistens, bei Dipteren sowie bei Panorpa haufig geschlossen. Bei der Plecoptere 
Isopieryx finden sich in ganz seltenen Fallen vollig geschlossene Nervensysteme; es 
kommt aber haufig vor, daB die Endabschnitte entgegengesetzt gerichteter Nerven 
in einer Lakune nebeneinander herlaufen. In solchen Fallen sind also die Voraus- 
setzungen fiir die SchlieBung einer Liicke hinsichtlich der Auswachsrichtung der 
Zellfortsitze gegeben, doch ist die Bildung eines einheitlichen Nerven ausgeblieben. 
Hine besondere Rolle spielt bei dem Aufbau des Fligelnervensystems 
ein Teil der dorsal und ventral verstreut auf den Adern stehenden Sinnes- 
kuppeln. Unterseits finden sich in der Regel vor der Einmiindung der 
Rn Neuz 


Abb. 32a—d. Innervierung der Sinneskuppeln auf dem Imaginalfltigel (Unterseite des 
Vorderfliigels), Randkuppelpaare a an der Mindung der Media 2, b an der Miindung des 
Radius 2, c basal nahe der Miindung der Subcosta in die Randader. d Sinneskuppeln an 
der Verzweigung des Radius 2 und 3. Total, Methylenblau 180/1. Br Basalring, m Media, 
Neuz Neurilemmzelle, NV.r. Nervus radialis, Rn Randnerv, r Radius, se Subcosta, Sk Sinnes- 
; kuppel, Sz, Sinneszelle einer Aderborste, Sz, Sinneszelle einer Sinneskuppel. 


Langsadern mit Ausnahme des Radius 1 in die Randader Paare solcher 
Organe, gelegentlich auch nur eines oder drei, die als Randkuppeln 
bezeichnet werden (Abb. 28). In allen Fallen, in denen Paare von Rand- 
kuppeln gepriift wurden, vereinigen sich zunichst die beiden N. ervenfort- 
stitze der Sinneszellen, obgleich jede Zelle zum Teil um ein Vielfaches weiter 
von der anderen als von dem niichstgelegenen Nerven entfernt ist, und treten 
erst dann gemeinsam in den Léngsnerven oder in den Randnerven der 
betreffenden Fliigelregion ein (Abb. 32a, b). Der von den beiden Rand- 
kuppeln der Subcosta gebildete Zweig kann auch in den vom Radius 1 


46 GUntTeR RONscH: 


kommenden Nerven eintreten (Abb. 32c). Entsprechend verhalten sich 
auch die beiden auf Radius 2 und 3 distal ihrer Gabelstelle liegenden 
Sinneskuppeln, die wenigstens am fertigen Fliigel verhaltnismabig sehr 
weit voneinander entfernt liegen (Abb. 32d). In keinem Fall vereinigt 
sich aber der Fortsatz einer Kuppelsinneszelle mit dem einer Ader- 
borstensinneszelle. Nahere Untersuchungen miissen zeigen, inwieweit 
bei dieser Erscheinung die Lage der Sinneszellen im Epithel der Ober- 
und Unterseite, die zeitlichen Verschiedenheiten in der Entwicklung der 
Sinneszelltypen. oder schlieBlich unterschiedliche Affinitaten der Zell- 
fortsitze untereinander im Spiel sind. 

Die Innervierung der Randkuppeln bei den Schmetterlingen ist nach der Be- 
schreibung von Vocst (1911) die gleiche wie bei Limnophilus. Dagegen gibt 
ZAGWILICHOWSKEI (1933) bei der Trichoptere Anabolia an, daB die Langsnerven vor 
ihrer Einmiindung in den Nerven der Randader mit den Sinneskuppeln einzeln in 
Verbindung stehen. 


VI. Die Hiutungsdriisen. 

Bei der Durchsicht von pupalen Vorder- und Hinterfliigeln wurden 
Zellkomplexe gefunden, die unterhalb der Epithelzellschicht liegen und 
wie die nicht innervierten Haar- und Borstenapparate aus drei Zellen 
bestehen. Auf alteren Puppenfliigeln, bei denen die Chitinisierung bereits 
eingesetzt hat, beobachtet man iiber diesen Zellgruppen im Chitin regel- 
maéBig einen kleinen Porus (Abb. 33a, P), an den sich basalwirts ein 
kurzer, sich zu einem Hohlraum erweiternder Kanal anschlieBt. Ferner 
ist ein groBer, heller, wohl umgrenzter Plasmabezirk (V) erkennbar, 
méglicherweise eine Sekretvakuole. Jedenfalls handelt es sich um 
Driisen, die tiber die Ober- und Unterseiten der Fliigel verstreut sind. 
Da man auf Imaginalfliigeln, auf denen die Kerne der trichogenen Zellen 
noch gut gefiirbt werden, von den Driisen meist nur noch den Porus als 
kleinen hellen Kreis findet, ist anzunehmen, da die Kerne inzwischen. 
degeneriert sind, und kann auf Hautungsdriisen schlieBen, wie sie von 
Trichopterenlarven, Wanzen, Schmetterlingsraupen u. a. bekannt™sind. 


Der unterste Zellkern, der Kern der Driisenzelle, ist am gréBten, 
dartiber liegt der mittelgroBe Kern der Schaltzelle, am hochsten der 
kleinste Kern der Gruppe, der Kern der Kanalzelle. Die Kerngré8en- 
unterschiede sind mit unterschiedlichen Chromosomenanzahlen verkniipft, 
und zwar ist die Driisenzelle oktoploid, die Schaltzelle tetraploid und 
die Kanalzelle diploid (Abb. 19, Hauptfigur unten rechts). Man findet 
also die gleichen Unterschiede in den Polyploidiestufen wie bei den Appa- 
raten der Postcostalborsten und der Flichenborsten I (Tabelle 3, 8. 30). 

Die Entwicklung dieser Driisen wurde nicht speziell untersucht, doch 
wurden in friihen Puppenstadien senkrechte Mitosen gefunden, die im 
Gegensatz zu denen der Haarapparate unterhalb des Epithels ablaufen, 
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also versenkt sind, wie HUNDERTMARK (1936) sie fiir Fliigeldriisen des 
Mehlkafers Tenebrio und Stapenav (1953) fiir die Versonschen Driisen 
der Seidenraupe beschreiben. Die in Teilung befindlichen Zellen stehen 
mit der Oberfliche durch einen Plasmastrang in Verbindung (Abb. 33)). 
50 Std nach der Verpuppung findet man iiberall auf dem Fliigel drei 
Kerne innerhalb eines Plasmakomplexes, der ebenfalls bis zur Oberflache 
des Fliigels reicht (Abb. 33c). Der unterste Kern ist bereits gréfer als 
die beiden anderen, hat aber immer noch die GréBe eines Epithelzell- 
kernes. Es ist anzunehmen, da die drei Zellen aus differentiellen 
Teilungen einer Driisenstammzelle hervorgehen. 


Nz Bz Rz 


Schz V 


a b 


Abb. 33a—c. Hautungsdriisen vom Puppenfliigel. a Ausgebildeter Driisenapparat mit 

Driisen-, Schalt- und Kanalzelle in Aufsicht. Die dariiberliegenden Epithelzellen wurden der 

Ubersichtlichkeit halber fortgelassen. b Senkrechte Mitose einer Driisenanlage im Unterseiten- 

epithel. Im Oberseitenepithel ein Borstenapparat. ce Dreizelliger Driisenkomplex, mittleres 

Puppenstadium. a Total, Feulgen—Lichtgriin, 2130/1, b,c Hamatoxylin nach HEIDENHAIN, 

1065/1. Bz Borstenbildungszelle, Drz Driisenzelle, Kaz Kanalzelle, Nz Nebenzelle, P Porus, 
Rz Ringbildungszelle, Schz Schaltzelle, V Vakuole. 


Nach STaBENAU entstehen die VERsoNnschen Driisen durch zwei differentielle 
Teilungen einer Driisenstammzelle, von denen die erste die Kanalzelle liefert, die 
zweite Schalt- und Driisenzelle voneinander sondert. Diesen zweiten Teilungs- 
schritt vergleicht er mit der Sonderung von Ring und Borste, wofiir sich u. a. die 
Entwicklung der Driisenhaare von Saturnidenraupen nach Harrer (1921) anfiihren 
1aBt, bei denen die Haarbildungszelle zur Driisenzelle wird. Wahrscheinlich lassen 
sich auch die von Bartx (1938) beschriebenen Driisenschuppen von Plodia hier 
anschlieBen, indem man, anders als Barto, annimmt, daB bei diesen Organen 
Driisen- und Schuppenbildungszelle identisch sind. Die beiden kleineren von 
Barry beschriebenen Zellen diirften der Neben- und der Balgbildungszelle der 
einfachen Schuppen entsprechen. Die Frage, ob bei den dreizelligen Driisen die 
Kanalzelle einer Nebenzelle gleichzusetzen ist, hat StanENnav offen gelassen. Hine 
degenerierende Zelle, wie sie danach vielleicht zu erwarten wire, hat er in der Ent- 
wicklung der Versonschen Driisen nicht gefunden. Fiir Limnophilus kénnte der 
kleine an der Mittelmembran liegende Kern in Abb. 33b einer solchen Zelle ange- 
héren. Er hat die GréfBe eines degenerierenden Kernes in einem Haarapparat, 


freilich nicht das typische Aussehen. 
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VII. Das Muster der Flichenborsten und Haare. 


Um zu priifen, ob bei Limnophilus Anzeichen fir das Vorkommen 
von Borstenepithelverbanden zu finden sind, die entsprechend den 
Schuppenepithelverbinden bei Hphestia aus je einer Borstenepithel- 
stammzelle hervorgehen, wurde zunachst die Verteilung unterschied- 
licher Dichten der Borsten oder Haare und der Epithelzellen in den ver- 
schiedenen Regionen aller vier Fliigelflachen der Imago unter Beschran- 
kung auf die Intercostalfelder festgestellt und fiir die einzelnen Orte die 
Anzahl der Epithelzellen je Borste oder Haar ermittelt. Sodann wurde 
die Frage untersucht, ob die gefundenen Verhaltniswerte fiir sich allein 
oder in Verbindung mit den in 
den verschiedenen Fligelteilen 
vorkommenden Kernstufen der 
Borsten- und Haarbildungszel- 
len in einfacher Weise auf Grund 
der Annahme zu erkliren sind, 
daB das Grundepithel durch die 
Vermehrung einzelner als Schwe- 
sterzellender Borsten- und Haar- 
stammzellen entstehender Epi- 
thelstammzellen gebildet wird. 


Da wahrend der Imaginalhautung 
sear 2 jede Epithelzelle des Fliigels ein 
Abb. 34. GroBquadrat der Vorderfliigeloberseite | Kutikulardérnchen ausbildet (8. 34 
mit Basalringen von Borsten und Haaren und und Abb. 24), ist die Anzahl der 
den Fu8punkten der Kutikulardérnchen, 17/1. Epithelzellen eines Fliigelbezirks 

ebenso leicht wie die der Haare und - 
Borsten auszuzihlen. Die Grundeinheit fiir die Zahlungen bildete ein Quadrat 
mit der Seitenlinge 0,14 mm (Einheitsquadrat EQ). 

Zur allgemeinen Orientierung tiber das Muster der Borsten- und der Epithel- 
zelldichte und ihr Verhaltnis zueinander auf den vier Fligelflachen wurde je eine 
einzelne Flache in ihrer ganzen Ausdehnung untersucht. Auf der Oberseite eines 
Vorderfliigels wurden 172 Felder von der doppelten oder meistens der vierfachen 
GroBe eines EQ (Doppelquadrate und GroBquadrate GQ, Abb. 34) gezeichnet und 
ausgezahlt, und hiernach wurden Bilder der Epithelzelldichte und der Haar- und - 
Borstendichte entworfen (Abb. 36a, b), indem Zonen mit verschiedenen Spiel- 
raumen der Dichtewerte gegeneinander abgegrenzt und mit steigender Dichte in 
zunehmender Dunketheit schattiert wurden. Fiir die Aufnahme des sehr ungleich- 
mafig mit Borsten besetzten Postcostalraumes (Abb. 36c) wurden rechteckige 
Zahlfelder 0,28 <x 0,035 mm mit der halben FlachengréBe eines EQ benutzt. Die 
fiir die einzelnen Orte errechneten Verhiltniswerte sind in Abb. 36d eingetragen, 
die zugleich einen Uberblick tiber die untersuchten Fliigelstellen gibt, und in 
Abb. 36e in dieses Ergebnis in einem Musterbild zusammengefaBt, das nach dem 
gleichen Prinzip wie die Dichtebilder Abb. 36a und b entworfen wurde. Fiir die 
drei tibrigen Fliigelflachen (Abb. 37—39) wurden die Dichtebilder der Epithelzellen 
auf Grund von Zeichnungen und Zahlungen der Kutikulardérnchen in*EQ ent- 
worfen, und zwar wurden auf der Unterseite des Vorderfliigels 121, auf der Ober- 
seite des Hinterfliigels 147 und auf seiner Unterseite 111 EQ ausgewertet. Zur 
Bestimmung der Borstendichte, die auf diesen Flachen viel geringer ist als auf der 
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Vorderfliigeloberseite, wurde je eine in den Abbildungen wiedergegebene vollstandige 
Zeichnung des Borstenkleides angefertigt und die Anzahl der Borsten in Flachen- 
stiicken der Zeichnungen mit der neunfachen Gréfe eines EQ gezahlt. Aus den so 
gewonnenen Anzahlen und den in dem Bild der Epithelzellendichte fiir die be- 
treffenden Fliigelstellen abgelesenen Werten wurden schlieBlich die Anzahlen der 
Epithelzellen je Borste berechnet, die in den Abbildungen verzeichnet sind. 


an; an, 


Abb. 35au.b. a Vorderfliigel und b Hinterfliigel mit Bezeichnungen der Adern und Interco- 
stalraume. a—h bzw. a—f Lage der Hinheitsquadrate. Distal von der gestrichelten Linie 
‘ treten auBer den Haaren auch Flaichenborsten auf. Schematisch, 6,6/1.. Adern: an Analis, 
ce Costa, cu Cubitus, m Media, r Radius, se Subcosta. — Intercostalraume;: J—ZX Apikal- 
zellen, Ar Analraum, Bz Basalzelle, Cr Costalraum, Cur Cubitalraum, Dz Discoidalzelle, 
Per Postecostalraum, Rr Radialraum,. Scr Subcostalraum, Srr Subradialraum, 

Tz Thyridiumzelle. 


Um die Zuverlassigkeit der an Hinzelfliigeln gewonnenen Ergebnisse zu priifen, 
wurden bei 16 Vorderfliigelpaaren in jederseits 8 EQ a bis h, bei 16 Hinterfliigel- 
paaren in jederseits 6 EQ a bis f (Abb. 35) die Epithelzellen, auf der Vorderfliigel- 
oberseite auch die Borsten, bei mikroskopischer Betrachtung ohne Zeichnung nach 
der Methode von BépEwapt (1951) mit Hilfe eines mit einer Morsetaste verbun- 
denen Zaihlwerkes gezaihlt. Von den aus diesen Zahlungen gewonnenen Durch- 
schnittswerten fiir die Dichte der Epithelzellen wichen die an den Einzelfliigeln 
erhobenen nur fiir je eine Stelle auf der Ober- und der Unterseite des Hinterfliigels 
um mehr als 7% ab; auf der Oberseite des Vorderfliigels, wo GQ ausgewertet 
wurden, betrug die entsprechende Abweichung nur an einer Stelle 4,1%, an den 
iibrigen lag sie unter 4%. Die in den Zelldichtebildern hervorgehobenen regionalen 
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Unterschiede sind also in ihren Grundziigen sicher gesetzmaBig. Das Bild der 
Borstendichte auf der Oberseite des Vorderfliigels ist ahnlich zu bewerten, hier 
waren die Abweichungen in jedem Fall kleiner als die bei der Darstellung des 
Musters benutzten Klassenspielraume. Unter den Werten fiir die Anzahlen der 
Epithelzellen je Borste ergab sich hier nur fiir eine Fliigelstelle eine Abweichung 
von mehr als 5%. Dies besagt, daB in verschiedenen Regionen der Oberseite des 
Vorderfliigels, wenn fiir sie am Hinzelfliigel Verhaltniswerte wie etwa 1:18, 1:22 
oder 1:26 gefunden wurden, mit groBer Sicherheit gesetzmaBig verschiedene 
Anzahlen von Epithelzellen je Haar oder Borste vorhanden sind. 

Die Epithelzelldichte (Abb. 36—39a) nimmt am Hinterfliigel und auf 
der Unterseite des Vorderfliigels allgemein von der Fliigelmitte nach den 
Randern und auch nach der Fligelbasis hin zu, am Hinterfligel ist sie 
im Analteil besonders gering. Auf der Oberseite des Vorderfliigels liegen 
die Werte im allgemeinen wesentlich héher als auf den anderen Fligel- 
flachen. Sie erreichen sehr ausgepragte Maxima im Subcostal- und im 
Cubitalraum, am AuBenrand sowie distal der Mitte des Hinterrandes, 
und von dieser Stelle aus zieht sich ein Giirtel relativ hoher Zelldichte 


quer tuber den Fligel. 


Die Borstendichte (Abb. 36—39b) erreicht am Hinterfliigel und auf 
der Unterseite des Vorderfliigels ihre hochsten Werte in bestimmten 
Randgebieten. Im basalen und mittleren Teil dieser drei Fliigelflachen 
fehlen die Borsten ganz, auch am Hinterfliigel bis auf einzelne ver- 
streute Borsten im Analteil. Auf der Oberseite des Vorderfliigels sind 
uiberall Borsten oder Haare ausgebildet. Ihre Dichte ist wie die der 
Epithelzellen im Subcostal- und im Cubitalraum am gré8ten und er- 
reicht auch in anderen Teilen der Innenfliche relativ hohe Werte. Am 
Vorder- und AuSenrand ist sie verhaltnismaBig gering. Im basalen 
Fligelteil sind bis zu einer in Abb. 35 eingetragenen Grenze nur Haare 
ausgebildet. Distal dieser Linie treten auch Flachenborsten auf, und 
in Gebieten, in denen in der Liingsrichtung des Fligels die Gesamtdichte 
ungefahr konstant bleibt, kann man feststellen, daB die Borsten nicht 
zusitzlich, sondern an Stelle von Haaren gebildet werden. Ihr Anteil 
nimmt im allgemeinen in distaler Richtung zu, doch ist die Zunahme 
nicht anhaltend, so daB z. B. im distalen Teil der Discoidalzelle relativ 
mehr Borsten stehen als im benachbarten basalen Teil der Apikalzelle IIT, 
Allgemein halten sich die Borsten in gréBerem Abstand von den Langs- 
adern als die Haare, mit der Anniherung an die Randader verdrangen 
sie jedoch die Haare ganz (Abb. 40). Im Postcostalraum der beiden 
Seiten des Vorderfliigels wird der sonst herrschende Typus der Flachen- 
borsten durch die kiirzeren und dickeren Postcostalborsten ersetzt. Da 
sie von der schrig zum Hinterrand verlaufenden Analader einen gleich- 
bleibenden Abstand einhalten, bilden die Postcostalborsten ein in 
distaler Richtung spitz auslaufendes Feld, in dem die Borstendichte 
mit zunehmendem Abstand von der Analader gleichformig zunimmt 
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(Abb. 36c, 37c). Oberseits zieht sich zwischen diesem Feld und der 
Analader ein in seiner ganzen Lange ungefihr gleich breit bleibender 
Streifen von Flachenhaaren hin. 

Da die regionalen Verschiedenheiten der Dichte bei Epithelzellen 
und Borsten allgemein nicht die gleichen sind, bilden auch die Verhdltnis- 
werte fiir die Anzahlen der E'pithelzellen je Borste auf den einzelnen Fliigel- 
flachen ein jeweils charakteristisches Muster. Auf der Oberseite des 
- Vorderfliigels liegen die Minima vorwiegend zentral, die Maxima peri- 
pher, auf den tbrigen Fligelflichen ist die Lage ungeklart. Da die Werte 
im ganzen, wie die EKintragungen in Abb. 36d sowie die Kurve Abb. 41 
zeigen, ohne unmittelbar erkennbare GesetzmiBigkeit schwanken, wurde 
den Extremwerten besondere Beachtung geschenkt. Auf beiden Seiten 
des Hinterfliigels und auf der Unterseite des Vorderfliigels finden sich 
jeweils in bestimmten Randgebieten Minima mit verschiedenen, meist 
etwa zwischen 20 und 50 liegenden Werten (Abb. 37d, 38c, 39c). Mehr- 
fach liegen die Minimalwerte in der Nihe von 32, und auf der Oberseite 
des Vorderfliigels erscheint ein ahnlicher Wert, hier als Maximalwert, 
am AuBenrand (Abb. 36d). Ferner finden sich am Vorderfliigel im 
Cubitalraum der Oberseite Minimalwerte von 16 und im Postcostal- 
raum der Unterseite solche von etwa 4. Wenn die Zellteilungen in den 
verschiedenen aus einer Stammzelle hervorgehenden Linien jeweils 
gleichmaBig fortschreiten, werden entsprechend den Verhiltnissen bei 
Ephestia Borstenepithelverbinde entstehen, deren Epithelzellenanzahlen 
Zweierpotenzen darstellen. Man konnte daher in den bei etwa 4, 16 
und 32 liegenden Extremwerten Hinweise auf das Vorkommen von 
Epithelstammzellen sehen. Die auf der Unterseite des Vorderfliigels 
auBerhalb des Postcostalraumes auftretenden deutlich unter 32 liegenden 
Minimalwerte kénnten auf Idealwerte von 24 und 20 hindeuten, die, wie 
es ahnlich gleichfalls bei Hphestia vorkommt, von Zweier- oder Vierer- 
gruppen von Stammzellen mit teils 32, teils 16 Abkémmlingen gebildet 
werden kénnen, und die im Umkreis dieser Minima allseitig ansteigenden 
Werte konnten dann auf einem die Borstenbildung verhindernden 
Faktor beruhen, der von den kahlen Fliigelbezirken zur Peripherie fort- 
schreitend mit abnehmender Stirke wirkte, auf der Hinterfliigelunter- 
seite aber auch am Rand noch tberall zur Geltung kame. 3 

Die Annahme von Gruppen von Stammzellen mit verschiedener 
Teilungspotenz kann aber natiirlich alle beliebigen Verhaltniswerte er- 
klaren und hat daher nur dann einen Wert, wenn sie durch unabhangig 
von der Erhebung der Verhiltniswerte feststellbare Tatsachen gesttitzt 
werden kann. Bei Ephestia ist dies der Fall. Hier sind in weitem Rahmen 
variierende, teils Zweierpotenzen teils verschiedene Zwischenstufen bil- 
dende Verhiltniswerte gesetzmaBig verkniipft mit dem Auftreten ver- 
schiedener. Polyploidiestufen in den Bildungszellen der Schuppen. Die 

4* 


52 


140 


Gtnter Ronscu: 


190 


140 


150160 


ROMER 


CRO 
Sie Dietst ne eieretee ne 
Zlob s 


Abb. 36a—e, 


140 130 


130 430 


Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen zur Zelldifferenzierung. 53 


190 


ts Ea 


Abb. 37a—d. Vorderfliigelunterseite. a Epithelzellmuster, b Haarmuster, c Muster der Post- 

costalborsten (Lage des betreffenden Abschnittes in b eingezeichnet), d Haufigkeitsverhalt- 

nisse (Anzahl der Epithelzellen je Haar), am Rande mit Hinweis auf die Minima. Hinzel- 

fliigel, 121 EQ gezeichnet und gezihit, in b simtliche Haare aufgenommen. a, b, d 6,6/1, 
Saale 


Abb. 36a—e. Epithelzellmuster, Haardichtemuster und Hiaufigkeitsverhaltnisse der Vorder- 
fliigeloberseite. a Epithelzellmuster, b Haardichtemuster, c Verteilung der Postcostal- 
borsten (@) und der Flachenhaare (0) im Postcostalraum (Lage des betreffenden Abschnittes 
in b eingezeichnet), d Haufigkeitsverhaltnisse (Anzahl der Epithelzellen je Haar), gleich- 
zeitig Hinweis auf die Lage der GroBquadrate, in denen Epithelzellen und Flichenhaare 
gezeichnet wurden, e Musterbild der Haufigkeitsverhaltnisse. In d und e Lage der 8 Bezirke 
eingezeichnet, in denen die Kernvolumina und die Polyploidiestufen der Haar- und 
Borstenapparate bestimmt wurden. — Ninzelfligel, 170 GQ gezeichnet und gezihlt, Zahlen 
in a je EQ, in b je GQ. a, b, d, e 6,6/1, c 32/1. 
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Abb. 38 a—c. Hinterfliigeloberseite. a Epithelzellmuster, b Haarmuster, c Haufigkeitsverhalt- 
nisse (Anzahl der Epithelzellen je Haar), Anzahl der EQ 147, sonst wie Abb. 37. 6,6/1. 
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ii i i iufigkeitsverhalt- 
—c. Hinterfliigelunterseite. a Epithelzellmuster, b Haarmuster, c Haufig 
ieee Evithelzclien je Haar). Anzahl der HQ 111, sonst wie Abb. 37. 6,6/1. 
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durchgehende GesetzmaBigkeit ist in dem Kompensationsprinzip aus 
gesprochen, nach dem die Anzahlen der von einer Epithelstammzelle 
durchlaufenen Teilungsschritte und der in der zugehérigen Schuppen- 
bildungszelle ablaufenden Endomitosen eine konstante Summe bilden 
(Henke 1946, Henke und Poutzy 1952, Pontey 1953). Nach dieser 


Abb. 40. Verteilung der Flachenborsten (@) und der Flachenhaare (0) in der Apikalzelle IIT. 
24/1. 


GesetzmaBigkeit wurde nun auch bei Limnophilus gesucht, und aufer- 
dem wurde noch eine weitere gleich einfache Méglichkeit in Betracht 
gezogen, indem gepriift wurde, ob die Teilungspotenzen in den Epithel- 
und den jeweils zugehérigen Borstenbildungszellen nicht in negativer 
sondern in positiver Korrelation zueinander stehen. Dabei wurden im 
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Abb. 41, Prozentkurve der Hiufigkeitsverhaltnisse (Hpithelzellen je Haar oder Borste) 
auf der Oberseite des Vorderfliigels (vgl. Abb. 36d). 


Fall der Vorderfliigeloberseite, die keinen Anhalt fiir das Vorkommen 
einer Hemmung der Borstenbildung bietet, nun auch Zwischenwerte 
beriicksichtigt , die wiederholt oder mit einiger Konstanz in gréBeren 
Bereichen auftreten. 

Die Untersuchung der Borstenbildungszellen in den verschiedenen 
Fligelflichen ergab, daB auf dem Hinterfliigel, auf der Unterseite des 
Vorderfliigels und im Postcostalraum der Oberseite dieses letzten neben 
den tiberall in weitestem Spielraum schwankenden Verhaltniswerten nur 
Kerne mit der Stufe 8n vorkommen. Ein einzelnes Teilergebnis aus 
dieser Befundsreihe ist in Tabelle 4 als Beispiel wiedergegeben. Dagegen 


Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen zur Zelldifferenzierung. 57 


Tabelle 4. Haar- bzw. Borstendichte, Epithelzelldichte und Verhdltniswerte im proxi- 
malen Teil des Postcostalrawmes (Streifen vom Hinterrand zur Analis 2). 


Ee se aa ok SS PO a PE EY 
r ; richer Epithel- Hautig- 
* Zi - 
: je GQ ca! et ont a 
a 
Hardon { 24 115 19,2 Analis 2 
20 122 24,4 
40 120 11,8 
. 48 125 4 10,4 
Postcostalborsten 8n 64 121 7,6 
76 113 5,9 
96 116 4,8 Hinterrand 


treten auf der Vorderfliigeloberseite auBerhalb des Postcostalraumes 
auBer Borsten und Haaren mit der Kernstufe 8n auch Borsten. der 
Stufen 16 n und 32n auf. In 8 Bezirken mit zuverlissig bestimmten, 
teils gleichen, teils deutlich verschiedenen Verhaltniswerten wurde nun 
die Haufigkeit der Haare, deren Kerne stets die Stufe 8 n zeigen, und 
der Borsten mit verschiedenen Kernstufen bestimmt (Abb. 36d, Ta- 
belle 5). In den Bezirken 1—3 mit nur oktoploiden Haarkernen fand 
sich in 2 Fallen der Verhaltniswert 18, im dritten aber 26. Auch hier 
erscheinen also bei gleicher Kernstufe der Bildungszellen deutlich ver- 
schiedene Verhaltniswerte. -Andererseits bewegen sich die Werte in den 
Bezirken 4—8, in denen auch Borsten mit héheren Kernstufen als 8 n 
in wechselnder Haufigkeit vorkommen, in einem Spielraum, der mit 
den Grenzwerten 18 und 32 den Spielraum der Bezirke mit Haaren | 
allein der Stufe 8n véllig einschlieBt. Der héchste Wert 32 liegt in 
Bezirk 8, in dem auch die Hiufigkeit der Borsten mit hoheren Kern- 
stufen am gr6Bten ist, in Bezirk 7 mit der geringsten Haufigkeit solcher 
Borsten ist der Verhiltniswert mit 23 erheblich kleiner. Dies liegt im 
Sinn einer positiven Korrelation zwischen den Teilungspotenzen in 
Epithelzellen und Borstenbildungszellen. Geht man aber von Bezirk 7 


Tabelle 5. Verhdltniswerte wnd prozentuale Verteilung der Fldachenhaare und der 
Flachenborsten in 8 untersuchten Bezirken der Vorderfliigeloberseite (vgl. Abb. 36 d 

und e). n fiir Bezirk 1—7 = 50, Bezirk 8 = 103. 
j ; Haufig-] Haare Flachenborsten in Prozent 
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Bezirk 
8n 16n | 16n | 32n 


Apikalzelle III, Mitte 
Apikalzelle III, distal 


1 Basalzelle 

2 Subradialraum ae es a ae 
3 Costalraum 

40 Radialraum — = 10 4 
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zu 4 und 5 mit mittleren Haufigkeiten groBer Borsten iiber, so nimmt 
der Verhiltniswert keinesfalls zu, und in dem schon betrachteten Be- 
zirk 6 mit ahnlicher Beborstung wie 4 und 5 nimmt er gegentiber 7 
erheblich ab, verandert sich also im Sinne des Kompensationsprinzips. 
Im ganzen ergeben sich somit keinerlei Hinweise auf eine gesetzmiipige 
Beziehung zwischen Kernstufen und Verhdltniswerten. by, 

Die Méglichkeit, da8 das Borstenmuster durch die Teilunigstitichelt 
von Epithelstammzellen entsteht, die jeweils gemeinsam mit den 
Borstenstammzellen aus einer differentiellen Teilung hervorgehen, wird 
natiirlich dadurch nicht ausgeschlossen, daB sich auf dem hier einge- 
schlagenen Weg keine Anhaltspunkte fiir ihre Realisierung haben finden 
lassen. Es bleibt méglich, daB solche Stammzellen auftreten und da 
ihre Teilungstatigkeit unabhingig von den Endomitosen in den Borsten- 
stammzellen determiniert wird. Wahrscheinlicher ist es aber wohl, daB 
die spezialisierte Form der Bestimmung des Borstenmusters, die bei den 
Schmetterlingen gefunden wurde, bei den Trichopteren noch nicht er- 
reicht ist, daB vielmehr nur einzelne Zellen der Fligelanlage unmittelbar 
zu Borstenstammzellen bestimmt werden, wahrend die tibrigen das 
Grundepithel bilden. 


Zusammenfassung. 

1. In der Entwicklung des Fligels der Trichoptere Limnophilus 
flavicornis tritt ein prapupales Tracheolen- und ein pupales Tracheen- 
system auf. Imaginale Tracheen fehlen. Das Nervensystem entsteht 
in der Vorpuppenzeit. In der Mitosenperiode der Puppe werden auf 
beiden Fligeln dreizellige Hautungsdriisen gebildet, die nach dem 
Schliipfen der Imago degenerieren. 

2. Die verschiedenartigen Borsten- und Haarapparate bestehen aus 
jeweils einer Borsten- oder Haarbildungszelle, einer Ringbildungszelle, 
einer Nebenzelle, die an der Bildung des Basalringes beteiligt sein kann, 
und schlieBlich einer oder vier Sinneszellen oder einer degenerierenden 
Zelle. Diese Zellen entstehen durch differentielle Teilungen jeweils einer 
Stammzelle. Bei einer Teilung mit senkrecht stehender Spindel kann 
die nach dem Fliigelinneren zu gelegene Zelle degenerieren oder eine oder 
vier Sinneszellen liefern. Ihre Schwesterzelle wird durch eine weitere 
differentielle Teilung mit distal-schrager Spindel in die Borsten- oder 
Haarbildungszelle und die Ringbildungszelle zerlegt. Die Nebenzelle 
wird wahrscheinlich in einer differentiellen Teilung mit proximal- 
schrager Spindel gebildet, die zeitlich vor den beiden anderen Teilungen 
liegt (Abb. 18, S. 27). 

3. Die Borsten- und Haarbildungszellen, die Ringbildungszellen be- 
stimmter Borstentypen sowie die Nebenzellen mancher gréBeren Ader- 
borsten sind polyploid. Zwischen Kernen der gleichen Polyploidiestufe 
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_k6nnen, wenn sie verschiedene Kutikularbildungen hervorbringen, cha- 
rakteristische GroBenunterschiede bestehen. 

4. Frithere Untersuchungen an verschiedenen Flachenteilen der 
Fligel von Ephestia hatten gesetzmiBige Beziehungen zwischen den 
Haufigkeitsverhaltnissen von Schuppen und Epithelzellen einerseits, den 
Polyploidiestufen der Schuppen andererseits erkennen lassen, aus denen 
zu schlieSen war, daf} die Stammzellen der Schuppenapparate aus dif- 
ferentiellen Teilungen von Schuppenepithelstammzellen hervorgehen, 
deren andere Tochterzellen als Epithelstammzellen das gesamte Grund- 
epithel des Fliigels aufbauen. Bei Limnophilus wurden keine hiermit 
vergleichbaren GesetzmaBigkeiten gefunden. Es scheint danach, daB 
einzelne zerstreut stehende Zellen der Fliigelanlage unmittelbar zu Haar- 
oder Borstenstammzellen determiniert werden. f 

5. Der Terminalstrang der Sinneszelle dringt vor dem Auswachsen 
der zugeh6rigen Borste in den Exuvialraum vor. Im Fall der vierfach 
innervierten Borsten wird der einheitliche Terminalstrang von der aus- 
wachsenden Borste nachtraglich umhiillt, bei den einfach innervierten 
geht das freie Ende zugrunde. Die Anheftung des Terminalstranges an 
der Borste erfolgt in beiden Fallen an ihrer Basis. 

6. Das Nervensystem des Fligels wird von den ableitenden Fort- 
satzen der Sinneszellen gebildet, die sich zu Nerven zusammenschlieBen. 
In entgegengesetzten Richtungen ausgewachsene Zellfortsitze kénnen 
nebeneinander herlaufend eine einheitliche Nervenstrecke bilden. Die | 
Sinneskuppeln sind nicht unmittelbar an die nachstgelegene Nerven- 


_ strecke angeschlossen, sondern die ableitenden Fortsitze ihrer Sinnes- 


zellen vereinigen sich vorher paarweise, auch wenn dabei ein groBerer 
Zwischenraum iiberbriickt- werden muB. 
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AREAL UND POPULATIONSGROSSE BEI INSELTIEREN. 


Von 
Inco KRuMBrEcE.. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 23. September 1953.) 


Vorbemerkungen. . 

Inselfaunen haben von jeher das Interesse der allgemeinen Zoologie 
wie der Systematik gefunden. Grade landnahe, kontinentale Inseln 
zeigen mit ihren Gemeinsamkeiten und Abweichungen von den Faunen- 
verhaltnissen des benachbarten Festlandes in gewissem Sinne noch 
interessantere Probleme als die isolierten, ozeanischen Inseln. In der 
Regel befaBt sich der Systematiker mit dem Grad der Abweichungen 
insularer Rassen und mit der daraus einigermaBen zu erschlieBenden 
Zeitdauer der Isolierung vom Festland. Der Lebensraum einer Insel 
erlaubt nun nur die Existenz einer bestimmten Population, die sich 
‘bei giinstigeren Bedingungen nicht wie auf dem Kontinente nach 
starkerer Vermehrung weiter ausbreiten kann. Nun hangt die Wahr- 
scheinlichkeit eines Allels, sich zu erhalten und einzubiirgern, neben 
seiner Anfangshaufigkeit besonders auch von der GroBe einer Population 
ab. Je kleiner eine solche, desto geringer wird die Vielgestaltigkeit der 
Genotypen durch Ausfall eines Teils der Allele. Auch auf dem Festlande 
kann, und zwar durch Inzucht, eine auffallige Gleichheit der Individuen 
zastande kommen. Selten gewordene oder aussterbende Tiere unter- 
stehen also etwa dhnlichen Bedingungen wie Inseltiere. Bei Klein- 
und Kleinstpopulationen ist das Schicksal der Gene mehr oder weniger 
vom Zufall bewirkt und derartige Kleinpopulationen bilden bekanntlich 
oft selbstandige Rassen selbst bei groéBter Nahe des Kontinentes, 
welche klimatische Besonderheiten ausschlieBt. 

Da8 Bewohner von Klein- und Kleinstinseln nicht selten in besonders 
kleinen Populationen existieren, findet man im Schrifttum vielfach 
betont: Ein beriihmtes Beispiel sind die vielen Rassen der Faraglione- 
Eidechsen, um nur einen Fall herauszugreifen (KramEr-GraF v. MepEM 
1940, Kramer-Mertens 1938, Ersenrraut 1949). Ich will nun im 
folgenden zeigen, daB die PopulationsgroBen auch in vielen anderen 
Fallen sehr gering sind, und daB man zu bestimmten Zahlenwerten 
gelangen kann, wenn man einige Gesichtspunkte beriicksichtigt. 

Zunachst haben wir bei einer Insel, gleichmaBige Besiedlung voraus- 
gesetzt, den einen Anhaltspunkt, daB die Flache des Lebensraums fest- 
steht, was auf dem Kontinent angesichts dauernder Verschiebung der 
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Grenzen kaum bei einer Art derart genau festlegbar ist. Auch bei 
disponierten Arten kann es zudem nicht zu derartigen, oft regelmaBigen 
Bestandsschwankungen kommen wie auf dem Festlande, wo Massen- 
vermehrung vielfach zu Expansionen fihrt. Setzen wir nun Annahe- 
rungswerte fiir die Zah] der auf der Einheitsflache (1 km*) existenz- 
fahigen Individuen ein (im folgenden als n bezeichnet), so ergibt sich 
als Produkt von n und a, der Zahl der Quadratkilometer die Gesamtzahl 
der Individuen (N). Zu dieser Zahl n sind weiter unten einige Erkla- 
rungen gegeben. 

Zunichst sei erwihnt, daB N auch bei Festlandstieren in besonderen 
Fallen geschatzt ist oder in Extremfallen aussterbender Arten auch 
direkt zuchtbuchmaBig feststeht. Zur ersteren Kategorie gehoren frei- 
lebende Naturdenkmaler wie etwa Berggorilla (Gorilla beringei) oder 
Breitmaulnashorn (Ceratotherium simum) sowie Indisches Nashorn 
(Rhinoceros unicornis), zur letzteren Davidshirsch (Elaphurus davi- 
dianus) und Wisent (Bison europaeus). 

Bei weiteren Arten ist das tiberraschende Zahlenergebnis vielfach, 
daB die Populationsgr6Be enorm gering ist und mitunter die Zahl der 
Einwohnerschaft einer Kleinstadt nicht tiberschreitet. Bei der Gabel- 
antilope (Antilocapra americana) sollen nur etwas tber 30000 Exemplare 
existieren: Hier erleichtert der Zerfall in Einzelherden den Uberblick 
(SCHOENICHEN 1942). Der dstliche Desman (Desmana moschata) wird 
nur noch auf etwa 3000 Exemplare geschatzt (CHARLEMAGNE 1936). 
Fir den Waschbdr (Procyon lotor) schatzt man auf 5 Millionen Stiick 
(Hamitton 1936), andererseits wird die Wanderratte (Epimys decu- 
manus) in England auf 40 Millionen geschatzt (LESLIE und Davis 1939). 

Die Festlegung von n bedarf, wie schon erwahnt, einiger Bemer- 
kungen. Der Lebensraum, den das Individuum benétigt und der am 
Ende der Reihenfolge: Areal — Biochore— Biotop —Territorium steht, ist 
artlich wie auch aus 6kologischen Griinden verschieden umfangreich. 
Wahrend das Territorium nur zum individuellen Besitz wtberleitet 
(HEpIGER 1949), aber ebensogut noch Gemeingut einer unteren Einheit 
(,,Rudel“, ,,Sprung“ usw.) sein kann, ist die individuelle Lebensfliche 
besonders durch die Ernahrung bestimmt und ist dem Territorium 
gegeniiber konstanter. Man kann sie dem Territorium wenigstens als 
Unterstufe anschlieBen. Bereits Hussz (1924) bezeichnet den einzelnen 
aus dem Weltmeer herausragenden, moosbewachsenen Stein als fiir ein 
Apterygot oder eine Milbe ausreichend, fir ein Schaf ist schon eine 
Weide erforderlich, und Bali mit 5000 km? Flache sei das ,,Mindestma8B 
fiir das Gedeihen des Tigers‘‘. Hier ist ohne weitere Kommentare das 
Problem der PopulationsgréBe beriihrt. 

An Nihrflache werden verschiedentlich Werte namentlich fiir jagd- 
bare Tiere angegeben: Fiir den Rothirsch (Cervus elaphus) z. B. 10 bis 
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15 ha je Exemplar. 3—4 Exemplare je Quadratkilometer sind bereits 
eine starke Besetzung (FRIEDERICHS 1940), ROrIG (1912) nennt fir 
100 ha 1 Stick Rotwild, fiir 179 ha 1 Stiick Damwild (Dama dama), 
fur 235 ein Wildschwein (Sus scrofa), fiir 41 ein Reh (Capreolus capreo- 
lus). E1DMANN (miindliche Mitteilung) nannte fiir Fernando Poo 
2 Paar Ducker (Cephalophus ogilbyi ogilbyi und Philantomba monticola 
melanorheus) je Quadratkilometer. 


Grundsatzlich sei erwahnt, da8 naturgema8 die Mindestfliche fir 
ein Raubtier entsprechend grofer ist als fiir Pilanzenfresser. Im Kriiger- 
Nationalpark leben etwa 1000 Léwen auf 20000 km?, 15 km? bieten 
einem Lowen etwa geniigend Raum fir die nétigen Beutetiere (HEDIGER 
1948). Andererseits bedarf ein Tier wie der Moschusochse (Ovibos mo- 
.schatus) als Bewohner von armen Gebieten und Verzehrer niedriger 
Flechtenpolster wieder gréBerer Fliche als ein Bewohner tropischer, 
tippig nachwachsender Waldgebiete. 


Wenn wir entsprechend die Individuenzahlen einsetzen, die auf 
1 km? Flache tragbar sind, dann kommen wir bei kleineren Arten 
(Méuse, Eichhérnchen usw.) immerhin zu solchen Werten, da8 selbst 
eine kleinere Insel eine geniigend groBe Population beherbergt, um dieser 
ahnliche Verhaltnisse wie auf dem Kontinent zu schaffen. Inzucht- 
faktoren u.a.m. kommen hier praktisch nicht in Frage. Es inter- 
essieren uns also im folgenden in erster Linie groBe Tiere, namentlich 
_ also Saugetiere und allenfalls einige flugunfahige Vogel sowie groéBere 
~ Reptilien. DaB mit sinkender KorpergroBe die Individuenzahlen selbst 
auf kleinstem Raume ins Ungeheuere steigen, ist von STAMMER und 
seinen Schiilern an Bodenproben und ihrer Kleintierwelt dargelegt 
worden. Aus meinem Zahlenmaterial, das etwa 2000 Inselsiugetiere 
umfaBt, waihle ich entsprechend dem oben Gesagten nur Arten aus, 
welche wirkliche Klein- und Kleinstpopulationen haben, also gréBere 
Arten. Als » kénnen wir auf Grund des Mitgeteilten einsetzen: 

10 fiir Igel, Hérnchen und andere Kleinsauger, 

4 fir kleinere Huftiere, 
2 fiir gréBere Huftiere und kleinere Raubtiere, 
0,1 fir gréBere Raubtiere. 

N ist dann ~ a-n, und in dieser Form ist eine grundsiitzliche Be- 
rechnung der PopulationsgréBe als Anniherungswert durchfihrbar. 
Die Schwankungen, welche bei Kleinsiugetieren, obwohl auch weit- 
gehend abiotisch bewirkt, vielfach direkt zum normalen Lebensbild 
gehoren und in dieser Hinsicht die Grenzen zwischen Biologie und 
Pathologie verwischen (KRUMBIEGEL 1948 a, 1948 b) sind bei gréBeren 
'Formen weniger biotischer Natur und weniger eingreifend als bei den 
oft durch Seuchenausbriiche gradierenden Kleintieren. HEntsprechend 
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der Bedingtheit der errechneten Zahlenwerte sind dieselben ausdricklich 
mit ~ bezeichnet. 

Voraussetzung fiir die rechnerische eal He ist 1. geographische 
Isolierung durch Fehlen von Schwimm- oder Flugfahigkeit baw. ge- 
niigend weite Trennung vom Festland. Ein besonderer Fall ist die 
Insel Mexiana (Amazonasmiindung unmittelbar am Aquator): Obwohl 
an der schmalsten Stelle die Entfernung vom Festland nur wenige 
100m (!) betragt, die von Schwimmern wie Paka (Agouti paca), 
Wasserschwein (Hydrochoerus hydrochaerus) u. a.m. ohne weiteres be- 
wiltigt werden kénnten, bilden diese auf der Insel besondere Rassen 
(Hacmann 1908, KruMBIEGEL 1940). Die Str6mung ist derart reiBend, 
da selbst von guten Booten nur unter besonderen Bedingungen die 
Gefahr, in den Ozean hinausgetrieben zu werden, vermieden werden 
kann. — In manchen Fallen erlauben winterliche EKisdecken Zuwande- 
rung auf Inseln, und Winterschliafer fehlen, weil sie in dieser Zeit inaktiv 
sind (MarsHALL 1940). Die 2. Voraussetzung fiir rechnerische Erfassung 
ist endemisches Vorkommen auf der betreffenden Insel, die 3. eine 
wenigstens ungefaihr gleichmafige Verbreitung tiber die ganze Insel, die 
4. Fehlen von Beeinflussungen seitens des Menschen. 

Als weitverbreitete Eigenschaft der Inselformen ist die Verkleinerung 
betont worden, und wurde vielfach als durch Inzucht (Hessz 1924) 
bewirkte Degeneration aufgefaBt, ja als ,,Verputtung‘ bezeichnet. 
Gewisse Ausnahmen (etwa der Komodovaran, Varanus komodoénsis) 
erklaren sich wohl so, daB auf dem Festland noch gréBere Rassen vor- 
kamen und lediglich ausgestorben sind, so daB es sich auch da um 
Kleinformen (der Ausdruck ,,Zwergformen“ ist vielfach tibertrieben) 
handeln kann. 

DafXZi Raummangel und gréBere psychische Storung bei erhdhter 
biologischer Dichte ebenso nachteilig sein kénnen wie Fehlen ent- 
sprechenden geselligen Lebens, ist von verschiedenen Autoren, zum Teil 
auf Grund verschiedenartiger Ausgangspunkte, untersucht worden 
(Hammond 1939, Lupwie-Boost 1939, ScuuLtzE 1937, MippLETon 
1937, BentnDE 1937 u.a.m.) und kann hier nur am Rande erwihnt 
werden. 

Nach diesen Vorbemerkungen kommen wir zur tabellarischen Auf- 
stellung. Ein derartiges Verfahren finde ich, soweit ich z. Z. die Literatur 
zu tberblicken vermag, nicht angegeben. Bei der Bearbeitung der 
Séugetiere von Fernando Poo an Hand des von Prof. ErpmMann- 
Hann.-Miinden beigebrachten Expeditionsmaterials habe ich die Mog- 
lichkeit derartiger Festlegungen an Hand einiger Beispiele bereits kurz 
erwihnt (KRUMBIEGEL 1942). 

Aus Griinden der Darstellung und der Ubersichtlichkeit ist die aus 
meinem Zahlenmaterial ausgewaihlte Ubersicht nicht systematisch, 
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sondern nach Kontinenten geordnet wiedergegeben, wobei praktische 
-Griinde eine Gruppierung nach tiergeographischen Regionen tiberfliissig 
machten. Kommentare zu den einzelnen, angefithrten Formen sind 
nach Abschlu8 der Einzeltabellen gegeben, zum SchluB folgt dann 
eine Gesamtauswertung. 


Tabelle 1. Gebiet, Dichte und Population bei Inseltieren. 


Huropa. 

Insel Flache | Nr. Art bzw. Rasse n N 
Spitzbergen 63000 | 1 | Ren (Rangifer tarandus spitzbergensis) | 2 | 126000 
Balearen | 8000] 2 Genette (Genetta afra balearica) 2 | 10000 
Malta... 300 | 3 Igel (Erinaceus algirus vagans) 110 3000 
Sardinien . 24000) 4 | Hase (Lepus europaeus mediterraneus) | 2 | 28000 

5 | Wildschwein (Sus scrofa meridionalis) | 2 | 28000. 

Korsika . . 87000} 6 Hase (Lepus europaeus corsicanus ) 2 | 174000 

Sardinien- i 

_Korsika . | 111000)| 7 Mufflon (Ovis orientalis musimon) 4 | 444000 

8 | Rothirsch (Cervus elaphus corsicanus) | 2 | 222000 
Sizilien .. | 25000) 9 Igel (EHrinaceus ewropaeus consolet) 10 | 250000 . 

Cypern .. 9200 | 10 Hase (Lepus europaeus cyprinus) 2 | 18400 

; 11 Mufflon (Ovis orientalis ophion) 4 | 36800 

KYeta'. . 8300 | 12 Hase (Lepus europaeus creticus ) 2 | 16600 

13 Wildziege (Capra aegagrus cretensis ) 4 | 33200 

CUPa 4. 50|14 | Giuraziege (Capra aegagrus giurensis) | 4 200 


Fir Nr. 8 ist mit guten Griinden kiinstliche Ansiedlung behauptet 
worden. Doch ist das Tier auf jeden Fall in der GréBe selbst dem 
kleinsten Festlandsrothirsch, dem spanischen, noch unterlegen, ebenso 
dem Atlashirsch. Nr. 14 hat verschiedene Namen gefiihrt, erst neuer- 
dings ist dem nomenklatorischen Durcheinander ein Ende bereitet 
worden (PoHLE 1933). Der Bestand ist seit wenigstens 1—2 Jahr- 
tausenden vorhanden. Die Alten nannten das EKiland polyaipos, das 
»ziegenreiche. Wieweit der Bestand kiinstlich ist bzw. sekundar noch 
verstarkt und vermischt wurde, wird sich nicht mehr klaren lassen. 
Noch 1844 schrieb ein Reisender, die Insel ,,;wimmle von Ziegen“ 
(Gartenlaube Jg. 1883). Jetzt soll der Bestand bis auf wenige Exemplare 
geschwunden sein. Er wire in seiner Kleinheit ohnehin kaum dauernd 
existenzfahig. ine eingeschleppte Seuche, etwa eine gewodhnliche 
Aktinomykose oder eine Maul- und Klauenseuche wiirde das hoch- 
interessante Tier unter Umstinden vom Erdboden verschwinden lassen, 
ebenso kénnte schon eine Raude verderblich wirken. Vgl. auch Toscut 1953. 

Die Kleinheit der Population, welche die Bedingtheit der Berechnung 
aufzeigt, gilt noch mehr fiir die Kretaziege (Nr. 13), von der in Wirk- 
lichkeit nur noch etwa 100 Exemplare existieren, fiir welche strenge 
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SchutzmaBregeln in die Wege geleitet worden sind, um die vollige 
Vernichtung zu verhiiten (HALTENORTH 1953). 


Tabelle 2. Gebiet, Dichte und Population bei Inseltieren. 
Klein-, Nord- und Ostasien. 


Insel Flache | Nr. Art bzw. Rasse n N 
Urmia. . . 90 | 15 Mufflon (Ovis orientalis urmiana) 4 360 
Sinkep. . . 650 | 16 Kantschil (Tragulus subrufus) t 2600 

17 Kantschil 
(Tragulus javanicus nigricollis ) |4 | 2600 
Hainan . . | 29000 | 18 Gibbon (Hylobates hainanus) 4 11600 
Yesso .. .| 77000) 19 Hase (Lepus timidus ainu) 2 | 154000 
20 Braunbir (Ursus arctos yessoensis ) 0,5, 38500 
Formosa. . | 35000 | 21 Flughérnchen 
(Sciuropterus pearsoni kaleensis) 5 | 175000 
22: Zwergmuntiak | 
(Muntjacus reevest micrurus ) 4 | 140000 
23 Rusahirsch (Rusa unicolor swinhoei) | 2 70000 
24 | Sikahirsch (Pseudaxis sica taevanus) |4 | 140000 
25 | Goral (Nemorhedus raddeanus swinhoer) 4 | 140000 
26 Gelbkehlmarder » 
(Mustela flavigula xanthopsila) 2 70000 
27 | Sonnendachs (Helictis subaurantiaca) | 2 70000 
| 28 Formosamakak (Macaca cyclopis) 4 | 140000 
Sachalin. . | 90000 | 29 | Zobel (Martes zibellina sachalinensis) |2 | 180000 
Nippon . . 228000 | 30 | ~Goral (Nemorhedus crispus saxicola) |4 | 912000 


Zu Nr. 15 ist rechnerisch wie wohl auch tatsichlich der Bestand 
unerhort gering, er diirfte nicht dauernd existenzfahig sein. Die syste- 
matische Selbstindigkeit dieser auf einer Binneninsel in Persien be- 
schriebenen Rasse kann ich nicht nachpriifen. Hinsichtlich einer Ge- 
fahrdung durch Seuchen gilt das fiir Nr. 14 unter Europa Gesagte. 

Aus Nr. 31/32 wiirde sich rechnerisch die Zahl von 1207500 Orang- 
Utans ergeben, welcher Wert sicherlich hoch iiber den tatsachlichen Ver- 
haltnissen steht, zumal das Tier sich vor dem Menschen weit zuriick- 
gezogen hat. Immerhin wire die Zahl bei unberiihrtem Gebiete tragbar. 
Uber den Tiger werde ich noch weiter unten sprechen. Bereits an den 
GroBinseln zeigt sich, daB einigermaBen groBe Tiere nur in beschrankter 
Kopfzahl vorhanden sein kénnen, wahrend bei derart groBen Flachen 
auf Anfithrung von Hichhérnchen bereits verzichtet werden konnte, — 
weil bei ihnen die Insel bereits Individuenmengen ergibt, die keinen 
ersichtlichen Unterschied im Vergleich zum Festland mehr darstellen. 
Dagegen kommt ein solcher bei den kleinflaichigen Siidseeinseln zustande. 


Besonders diese kleinen Stidseeinseln bieten viel Interessantes, wobei 
nur der geringste Teil des berechneten Materials angefiihrt wurde. Es 


Areal und PopulationsgréBe bei Inseltieren. 69 


Tabelle 3. Gebiet, Dichte wnd Population bei Inseltieren. 
Indomalayische Inseln iiber 30000 km2. 


Insel Fliche | Nr. | Art bzw. Rasse n N 
ie es ee ee ee 
Borneo . . | 736000 | 31 Orang (Pongo satyrus ) I 736000 
Sumatra. . | 471500 | 32 | Orang (Pongo satyrus) I 471500 

33) | Indischer Elefant 
| (Hlephas maximus sumatranus ) 0,25 | 117875 
| 34 | Tiger (Panthera tigris swmatranus) |0,1 | 47150 
Java .. . | 127000 | 35 | Schlankaffe (Presbytis pyrrhus 
kohlbrugget) (auch Lombok!) 4 508000 
36 Tiger (Panthera tigris sondaica) 0,1 12700 
Celebes . . | 189000 | 37 | Schopfmakak 
(Cynopithecus maurus u. a.) 4 556.000 
38 Pustelschwein 
| (Sus verrucosus celebensis ) 2 378 000 
39 Anoa (Anoa depressicornis ) 2 378000 
40  Phalanger (Phalanger ursinus), s.u. | 6 567000 
41 | Babirusa 
(Babirussa babirussa celebensis) 2 378000 
Luzon... 98000 | 42 | Pustelschwein (Sus verrucosus 
minutus) (auch auf Cebu) 2 196000 
Ceylon .. 65000 | 43 | Schlankaffe ( Presbytis cephalopterus) | 4 260000 
44 Ceylonhutaffe (Macaca pileata) 4 260000 
45 Roller ( Paradoxurus aureus ) 2 130000 
| 46 | Ichneumon (Herpestes fulvescens) | 2 130000 
Timor. . . | 33000 | 47 | Méhnenhirsch | 
(Rusa unicolor timorensis ) 2 66000 
| 48 | Pustelschwein | 
| (Sus verrucosus timorensis ) 2 | 66000 


fallt der Reichtum an TJ'ragulusformen auf, die eine wahre Fille an 
unterschiedenen Formen entwickelt haben. Bei den kleinsten der 
Inseln werden auch Hérnchen und die Spitzhérnchen der Erfassung mit 
Feststellung begrenzter N-Werte zuganglich. DaB die T'ragulusarten 
in einigen Fallen nur 3stellige Werte erreichen, wird uns unten noch 
beschaftigen. Bemerkenswert ist das Verhalten des J'gers, bei dem 
- die Ausdehnung des Verbreitungsareals mit der Korpergrofe in selten 
auffalliger Weise parallel geht (vgl. auch die Karte Abb. 1). 
Fernando Poo besitzt eine stattliche Anzahl endemischer Insel- 
rassen, auch bei kleineren Siugern (KRUMBIEGEL 1942). Die endemische 
Stummelaffenart Nr. 108 ist offenbar erst innerhalb der letzten 100 Jahre, 
vielleicht mutativ entstanden. Der griindliche Durchforscher der Insel 
WATERHOUSE (1838 und 1841) kennt den doch ziemlich auffalligen Affen 
nicht, obwohl er viel unscheinbarere Sauger ausfiihrlich beschreibt. 
An dem Zahlenmaterial sehen wir die Bedingtheit derartiger Zahlen- 
werte: Im Unterschied zum Schwarzen Satansaffen ist der Metternich- 


Affe nach ErpMANN viel seltener. 
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Tabelle 4. Gebiet, Dichte und Population bei Inseltieren. 
Siidseeinseln unter 30000 km?. 


Insel 


Art bzw. Rasse 


| m 


Gro8B Natuna (Bunguran) 


Simolar (Simular) . 


Lombok 
(vgl. Mertens 1930) 


Bali (vgl. DamMERMAN 
1928) 
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Flache | Nr. | 
1300 | 49 
50 
51 
52 
53 
54 
2.500 55 
3500 56 
130 57 
58 
1000 59 
60 
1000 61 
1250 62 
10500 63 
2.800 64 
6875 65 
2700 66 
4600 67 
68 
69 
70 
71 
72 
73 
74 
1400 75 


Flughérnchen ( Pteromys nitidula) 
(auch auf Mentawei) 
Hérnchen (Sciurus seravae, 
lautensis, bungurarensis u.a.m.) je 

: Pustelschwein 
(Sus verrucosus natunensis ) 
Kantschil (Tragulus kanchil natunae) 
Stinkdachs 
(Mydaus javanensis allula) 
Schlanklori 
(Loris tardigradus natunae) 


Java-Affe 
(Macaca fascicularis fuscus ) 
Gibbon 
(Symphalangus syndactylus klossi) 
Kantschil (Tragulus javanicus 


amoenus und jugularis) 
Hornchen (Funambulus nigrescens) 


Kantschil (Tragulus kanchil brevipes) 
Hornchen (Sciurus bankarus ) 


Kantschil 
(Tragulus kanchil pretiosus) 


Kantschil 
(Tragulus kanchil russulus ) 


Kénguruh 
(Macropus brunii) (auch Keiinsel) 


Schopfmakak 
(Cynopithecus niger brunnescens ) 


Babirusa 
(Babirussa babirussa babyrussa) 


Babirusa 
(Babirussa babirussa frost) 


Muntjak 
(Muntiacus muntjac naingolani) 
Rusahirsch 
(Rusa timorensis timorensis) 
Pustelschwein 
(Sus verrucosus floresianus ) 
Schlankaffe 
(Presbytis pyrrhus kohlbrugget ) 
Schlankaffe (Presbytis auratus) 


Hornchen (Ratufa bicolor baliensis) 
Hornchen 
(Sciurus notatus stresemanni) 
Tiger (Panthera tigris balica) 


Wildschwein (Sus celebensis 
tumorensis), auch Timor * 
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1800 
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81 
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84 
85 
86 
87 


88 
89 


90 


91 
92 
93 


94 


95 


96 


97 


98 


99 


Nr. 


Art bzw. Rasse 


Kanischil (Tragulus javanicus 
formosanus und rubens je 


Kantschil (Tragulus kanchil ravulus) 


Kantschil 
(Tragulus javanicus umbrinus ) 


Kantschil 
(Tragulus kanchil lampensis) 


Hornchen 
(Funambulus femoralis und loenata) 


Hornchen (Sciurus mimellus) 
Caprolagus funnessi 


Pustelschwein 
(Sus verrucosus nicobaricus) 
Spitzhornchen (T'upaja nicobarica) 


Spitzhornchen (Tupaja surda) 


Spitzhornchen (Tupaja chrysomelas) 
Hérnchen 
(Rhinosciurus castaneus siantan ) 


Palmenroller (Paradoxurus tytlert) 
Pustelschwein 
(Sus verrucosus andamanensis ) 


Bartschwein 
(Sus barbatus shaenobarbus) 


Baritschwein 
(Sus barbatus calamianensis) 
Rusahirsch 
(Rusa hippelaphus culionensis) 
Biiffel 
(Bubalus mindorensis moellendorffi) 


Biiffel 
(Bubalus mindorensis mindorensis ) 


Celebesschwein 
(Sus celebensis philippensis) 


Celebesschwein 
(Sus celebensis ceramicus ) 


Celebesschwein 
(Sus celebensis amboinensis ) 


Fleckenkuskus 
(Phalanger maculatus ) 


Rusahirsch 
(Rusa hippelaphus kuhli) 
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Auf den Sesse- und Nkosiinseln im Victoriasee weichen die Sumpf- 
antilopen (Nr. 114) von denen des Festlandes angeblich ab, ohne daf 
es zu einer systematischen Abgrenzung gekommen ware (CARPENTER 
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1926, 1929, 1934; MernertzHacEeNn 1916, Prrrman 1928). Es ist hier 
noch zu kliren, ob die besonderen Merkmale nicht rein pathologischer 
Natur sind. Durch Schlafkrankheit waren die Inseln entvélkert worden 
und die Fauna sich selbst iiberlassen: Schon nach dieser Zeit von 
héchstens 6 Generationen (20 Jahre) wichen die Antilopen ab. Ob sie 


Abb. 1. Verbreitungsgebiet des Tigers (Panthera tigris) unter Beriicksichtigung der Areal- 

und Kérpergré68e. Senkrecht schraffiert: groBe Festlandsrassen. Waagerecht schraffiert: 

die kleineren, ,,Sundatiger’‘ (P.t. swmatrae und sondaica). Schwarz getént und durch 
Pfeil hervorgehoben: Balitiger (P. t. baliensis). 


Tabelle 5. Verbreitungsgebiet des Tigers unter Beriicksichtigung der Areal- 


Korpergrépe. 
Rasse 
Sumatra und Java 
ee Hse) (sumatrae, | Bali (baliea) 

eee 
SchulterhGhe... . bis 110 92 88 
Cae Ne SL cs ae tied a etwa 21000000 598500 5600 
Lec’ pita i oreseay taly peei 2100000 59 850 560 
———— ONY 
Verhaltnis . ... . 3750 107 1 
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zu einer Zeit, da das Festland noch niher oe hintiberschwammen oder 


eingefiihrt wurden, ist nicht mehr festzustellen. Sicher ist nur die 


gegenwartig absolute Isolierung durch die breite SeestraBe und die 


Tabelle 6. Gebiet, Dichte und Population bei Inseltieren. 


Afrika. 
Insel Flache | Nr. Art bzw. Rasse n N 
Fernando Poo| 2070 | 100 Waldratte (Hylomyscus alleni) 6 | 12420 
: 101 Hamsterratte 
(Cricetomys emini poensis) 10 | 20700 
102 Ogilbyducker 
(Cephalophus ogilbyi ogilbyt) 4 8280 
103 Blaubockchen 
(Philantomba monticola melanorheus)| 4 8280 
104 Baumschliefer 
(Dendrohyrax dorsalis dorsalis) 6 | 12420 
105 Fischotter 
(Hydrictis maculipennis poensis } 2 4140 
106 | Genette (Genetta pardina insularis) 2 4140 
107 Meerkatze 
(Cercopithecus pogonias pogonias) 4 8280 
108 | Stummelaffe (Colobus metternichi) 2 4140 
109 Mandrill 
(Mandrillus leucophaeus poensis) 2 4140 
110 | Drill (Mandrillus sphinx insularis) 2 4140 
Kwidjwi 480 | 111 Kandt-Meerkatze 
_ (Idjwi) (Cercopithecus kandti schoutedent) 
Sansibar. . 1600 | 112 | Seidenaffe (Colobus badius kirki +) 2 3200. 
Mayotte. . 360 | 113 | Mongoz (Lemur mongoz mayottensis ) 4 | 1440 
Sesse 50 | 114 Sumpfantilope 
und Nkosi (Limnotragus spekei) subsp. nov. ? 4 200 


EEE 
See . | 114000 | 115 | SchliteriiBler (Solenodon cubanus) 4 | 456000 
BEY Ace Mini seme ite: 76000 | 116 SchlitzriiBler (Solenodon paradoxus) | 4 | 304000 
Batigiewoenl! wa tended st. 10000 | 117 | Marder (Mustela arctica kadiasensis) | 2 20000 
, | c 

oe Cherents} ae | (Urocyon ae clementae | 2 500 
7 ens) peu (Urocyon See ne eh littoralis) | 2 200 
4 pee te - a ee Cian ) 2 160 
Besar kee (Ovibos feta Bier hele i) 1 45000 
— Re Ree reer gra), | 2 | 00 


Tabelle 7. Gebiet, Dichte und Population bei Inseltieren. 


Nordamerika und Westindien. 


ff 
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Tabelle 8. Gebiet, Dichte und Population bei Inseltieren. 


Siidamerika. 
Insel Fliche | Nr. Art bzw. Rasse . n N 
Margarita . 800 | 123 Nacktohrhirsch 
(Odocoileus gymnotis margaritae) 4 3200 
Tobago . . 295 | 124 Hornchen 
(Sciurus chapmani tobagensis) 6 1770 
125 | (Zygodontomys brevicauda tobagoi) | 10 2950 
Testigos . . 76 | 126 Tapeti (Sylvilagus avius) 10 7500 
San Miguel . 100 | 127 (Zygodontomys seorsus ) 10 1000 
128 Igelratte (Proéchimys burrus 
und Isothrix labilis) je 10 1000 
Coiba... 520 | 129 Opossum 
(Didelphys marsupialis batty: ) 4 2080. 
130 gui 
(Dasyprocta coibae und callida) je 6 3120 
131 Briillaffe 
(Alouatta palliata coibensis ) 4 2080 
132 | SpieBhirsch (Odocoileus rothschildi) | 4 2080 
Ruatan ..| 350 | 133 — Aguti 
(Dasyprocta punctata ruatanica) 6 2100 
Trinidad. . | 875 | 134 Opossum 


| (Didelphys marsupialis insularis ) 


4 

135 Beutelratte (Caluromys trinitatis) | 10 8750 
136 | Aguti (Dasyprocta rubrata rubrata) | 6 5250 
137 Tayra (Galera barbara trinitatis ) 2 1750 
Cozumel. . 420 | 138 Pekari (Tayassu tajacu nanus) 4 1680 

Puna ...j| 420°] 139 Mittlerer Ameisenbar | 
(Tamandua tetradactyla punensis ) 1 420 

Falckland- 8400 | 140 Magellanfuchs 
inseln | (Cerdocyon magellanicus antarcticus) | 2 16800 
Mexiana. . 250 141 | Jaguar (Panthera onca mexianae) 0,2 50 
(142 Paka (Agouti paca mexianae) 4 | 1000 

143 SpieBhirsch 

(Mazama nemorivaga mexianae) 2 500 


alles isolierenden Krokodile. Auch bei diesen inselisolierten Swmpf- — 
antilopen hingt die Existenz des Bestandes — von natiirlichen Feinden 
abgesehen — von der Anpassung an seuchenhafte Erkrankungen ab. 
Der Bestand lebt gewissermaBen ,,auf einem Vulkan.‘‘ Die Hamsterratte 
(Nr. 101) ist seuchenkundlich besonderer Beachtung wert. 

Bei den SchlitzriiBlern (Nr. 115 und 116) besteht sicher ein starkes 
Mi®verhaltnis zwischen Berechnung und Wirklichkeit, da diese steno- 
topen Tiere urspriinglich offenbar schon nur Teile der Insel bewohnten 
und ganz oder fast ausgestorben sind. Auch bei Nr. 121 existieren langst 
keine derartigen Herden mehr. Sehr interessant sind aber die Kleinst- 
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populationen der Grisfiichse (118—120), auf die ich noch zu sprechen 
komme. 

Unter diesem Material befindet sich eine ganze Reihe von Klein- 
rassen (so Nr. 129, 133, 137, 138, 141, 142, 143). Am bemerkenswertesten 
ist die Kleinstpopulation beim Ameisenbér (Nr. 139), SpieBhirsch 
(Nr. 143) und. vor allem Jaguar (Nr. 141), der auf einer einzigen 
Treibjagd ausgerottet werden kénnte und sich wohl nur wegen starker 
Unwegsamkeit der Insel erhalten konnte. Dieselbe ist, wie ausdriicklich 
betont sei, vom Festland trotz Enge des Meerarmes durch die Stromung 
isoliert. Dabei ist N vermutlich noch geringer als berechnet, da 
die Insel teilweise vollig versumpft und iiberflutet bzw. von Kroko- 
dilen besiedelt ist. 


Tabelle 9. Gebiet, Dichte und Population bet Inseltieren. 


Australien. 

Insel Flache | Nr. Art bzw. Rasse n N 
Flinders . . 1200 | 144 Kdnguruh (Macropus flinderi) 2 2400 
Barrow .. | 1000 | 145 | Beuteldachs (Perameles barrowensis) | 4 4.000 

146 Kénguruh 
(Macropus robustus isabellinus ) 2 2.000 
Kanguruh- | 4050 | 147 Kénguruh 
insel (Macropus fuliginosus ) 2 8100 
Tasmanien . | 67000 | 148 Kusu (Trichosurus fuliginosus) 4 268 000 
> 149 | Wombat (Phascolomys tasmaniensis) | 4 | 268000 
150 Kdnguruh | 
(Macropus giganteus tasmaniensis) | 2 134000 
151 Kdnguruh 
(Macropus ruficollis bennett ) 2 134000 
152 Beutelwolf 
(Thylacinus cynocephalus ) 0,5 | 33500 
153 | Beutelteufel (Sarcophilus ursinus) 0,5 | 33500 
154 Schnabeligel 
(Echidna aculeata setosa) 4 | 268000 


Flinders und | 1280 | 155 | Wombat (Phascolomys ursinus) | 4 5120 
Deal (?) | 
Nr. 144 wird um 1802 noch als ,,iiberaus zahlreich‘‘ genannt, Busch- 
feuer zerstérten 1910 fast den ganzen Bestand, 1924 wurden noch 
keine Rudel wieder gefunden. Ein kleines gelbes Kanguruh ist nie 
wissenschaftlich beschrieben worden und verschwunden (WAGNER 1940). 
Nr. 152 ist subfossil vom Festland bekannt und hier vermutlich 
erst der Nahrungskonkurrenz des Dingos, vom Menschen eingefiihrter 
Hunde und der vordringenden Kultivierung des Landes erlegen. Der 
errechnete Wert hat praktisch selbstverstandlich leider keine Giltigkeit 
mehr, das Tier ist im Aussterben. Nr. 155 besaf urspriinglich weitere 


- Verbreitung: 
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Flinders (a = more 


Cape Barren (500) Forneauxinseln, zusammen 1700 


Clarke 150 
Deal etwa 80 
King Island 950 


@ 2280, N = 11520 | 

Die Aufstellung (Tabelle 10) zeigt, daB auch gewisse Vogel einer zahlen- 
maBigen Erfassung zuginglich sind. Namentlich fiir die interessanten, 
flugunfahigen Inselvégel (Nr. 156, 157, 166, 172—174, 176, 177 und 
179) ist dies, soweit ich die Literatur zu iiberblicken vermag, noch 
nicht versucht worden. Nr. 179, die Aucklandente, dirfte zahlenmafig 
seltener sein als errechnet, da sie nur an Gewasser gebunden vorkommt. 
Auch ein Kleinvogel wie der Kolibri Nr.178 kann in kleinen Populationen 
existieren. Eine Reihe Arten machen von der haufigen insularen Ver- 
kleinerung eine Ausnahme: sie sind offenbar aber Reliktformen, iiber 
die weiter unten gleich noch Einiges gesagt wird. Nr.175 und 182 
dirften die errechneten Werte in Wirklichkeit nicht erreichen. Gleich- 
falls zahlenmaBig begrenzt sind auch die Binnenrobben (Nr. 180/181), 
welche, flachenmaBig gesehen, gleichfalls ,,Inseltiere“ sind, und als 
Reliktformen ein besonderes tiergeographisches Interesse verdienen 
(Bera 1935). 

Bemerkungen und Riickschliisse. 

Schon einige Male wurde die Verkleinerung der Inselformen er- 
waihnt. Dieselbe stuft sich sogar bei entsprechender Verbreitung ab, 
wie oben bereits fiir den Tiger dargelegt wurde. Beim Riesenwaran 
lebten ausgestorbene, noch gréBere Vertreter auf dem Festland. Ahn- 
liches gilt fiir die Briickenechse (Sphenodon punctatus), die andererseits 
auf der winzigen, Neuseeland vorgelagerten Karewa- und Hanturuinsel 
die Kleinrasse reichelsi (v. WETTSTEIN (1943) bildet. Ahnlich verkleinern 
sich die Wombate (Phascolomis, Lasiorhinus, Vombatula). Die Arten 
mitchelli, latifrons, tasmaniensis und ursinus haben Schidellingen (in 
Zentimeter) von 16—18, 14—16, 13—15 und 12—13. Die Areale bzw. 
Populationen verhalten sich wie 277:195:23:1. ba: 

Auch Kleinrassen von Festlandtieren aber bewohnen 6fters ein 
besonders kleines Areal: Das Gebiet des Bonobo oder Zwergschimpansen 
(Pan satyrus paniscus) erscheint neben demjenigen der gréBeren Schim- 
pansen formlich diirftig (Abb. 2 links), ebenso ist unter den Afrikani- 
schen Waldelefanten (Loxodonta cyclotis) die Kleinrasse (,,Zwerg- 
elefant“) pumilio nur iiber einen begrenzten Kiistendistrikt verbreitet 
(Abb. 2 rechts). 

N diirfte unter Beriicksichtigung der dkologischen Besonderheiten 
auch fiir Festlandtiere von begrenzter Verbreitung (etwa fiir den Schnee- 
leoparden, Uncia uncia) festlegbar sein. Im Falle des Bonobo kamen 
wir auf 125000 km? oder, n = 2 angenommen, auf N = 250000, beim 
Elefanten waren die entsprechenden Werte 250000 km?2, 0,25 und 62500. 
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Wenden wir uns der Auswertung der Zahlentabellen zu, so ersehen 
wir zunachst, da bei kleineren Arten mit entsprechend gréBerem Wert 


Tabelle 10. Gebiet, Dichte und Population bei Inseltieren und in Binnenseen. 


Vogel und Reptilien 


Insel Flache | Nr. Art bzw. Rasse n N 
BANGS Sfp a 2). on 1860 | 156 Dronte (Rachus cucullatus) + 6 | 11200 
MON ess cs! ee 2500 | 157 Solitair (Pezophaps solitarius) 7 6 | 15000 
RUGICUCZ Me. 5 5c. 2) 109 | 158 | Riesenschildkrote (Testudo vosmaeri)| 8 872 
PROBOM  ehcy feo. 5 3S 110 | 159 Reiher (Ardea incyacephala) 6 654 
160 | Vasapapagei (Coracopsis comorensis) | 10 | 20170 
Biel tects SS. sy as 76000 | 161 Ara 
(Aratinga chloroptera chloroptera ) 10 |760000 
A 6870 | 162 | Schmucksittich 
(Aprosmictus buruensis) 10 | 68700 
HAG ig eaesaae eae a 400 | 163 Sittich (Pyrrhulopsis taviuensis ) 10 4000 
rere ee cis, “3 oi Ms 40 | 164 | Laufsittich (Cyanorhampus cooki) | 10 400 
-oThnG bie BSS 225 | 165 Laufsittich 
(Cyanorhampus cyanurus) 10 2250 
ischai (Ualan) unter ; 
500 | 166 Ralle (Aphanolimnas monasa) + 10 5000 
BESO eee hoo iy Hea yer 3400 | 167 Paradiesvogel ( Paradisea rubra) 10 | 34000 
BapACOS FE. tS ce 7400 | 168 Riesenschildkrote 
(Testudo gigantea) 8 | 59200 
Echelon te. ni... 404 | 169 Riesenschildkrote 
(Testudo elephantinus) 8 3230 
TNS a a a A 40 | 170 | Rabenpapagei (Coracopsis barklyi) | 10 400 
Se 900 | 171 | Riesenschildkrote (Testudo daudinii) | 8 7200 
Prine eens: gosh ab, he 14000 | 172 | Helmkasuar (Casuarius casuarius) 2 | 28000 
BES OTN lth es paneer teh te 10500 | 173 Bekkarikasuar " 
Casuarius bicarunculatus beccarii ) 2 | 21000 
BW VEE ort atceas Sosit hs: fo ts 1550 | 174 Veilchenhalskasuar (Casuarius 
. f Sains unappendiculatus violicollis ) 2 3100 
modo, Flores, Rintja, / aes 
9adar zusammen . .. | 16000-{ 175 | Riesenwaran (Varanus komodoénsis)| 2 | 32000 
HED eS eee ate 1700 | 176 Kiwi (Apteryx lawryi) 4 6800 
(2) ea ee eee 4050 | 177 Emu 
ee (Dromaeus novae-hollandiae ater) f 2 9100 
d 100 | 178 Kolibri (Hustephanus galeritus 
es derneddei) (DERNEDDE 1941) 10 2000 
op ae 1200 | 179 Aucklandente 
0 (Nesonetta aucklandica) 10 | 12000 
ato rc. tte 18000 | 180 | Seehwnd (Phoca vitulina ladogensis ) 
pence (Bure 1935) 2 | 36000 
Batten 020% Tae 33000 | 181 Ringelrobbe (Phoca sibirica) 2 | 66000 
Rete. ag 16000 | 182 | . Manati (Trichechus senegalensis) 2 | 32000 
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von n selbst kleinere Inseln bereits einen Wert von N ergeben, da der 
Bestand keinen Inzucht- oder anderen Faktoren untersteht. Wichtiger 
sind die kleinen Populationen: Ich bezeichne als solche diejenigen unter- 
halb von N = 3000, und lasse diesen die ,,Kleinstpopulationen‘ mit 
N unter 1000 folgen. (Tabelle 11 und 12). 

Die geringen Individuenmengen der beiden angefiihrten Tabellen 
fiihren zum Problem der Inzucht, die fiir die Verkleinerung vieler Insel- 


Abb. 2. Links; Verbreitungsgebiet des Schimpansen (Pan satyrus). Punktiert: die Reihe 

der groBen Schimpansenrassen. Schwarz getént: Zwergschimpanse oder Bonobo (P. s. pani- 

scus). Rechts: Verbreitung des Afrikanischen Waldelefanten (Zoxodonta cyclotis). Punk- 

tiert: die bisher beschriebenen, gréBeren Rassen. Schwarz getént: Gebiet der Kleinrasse 
(,,Zwergelefant’’) L. c. pumilio. 


formen angefthrt wird (HitzHErmmeER 1909). ,,Inzucht‘‘ im strengen 
Sinne gibt es bei Saugetieren tiberhaupt nicht, da eine solche auf selbst- 
befruchtende Zwitter beschrankt ist. Bei Wechselbefruchtern besteht 
eine Inzucht nur in einer Vermehrung, bei der die Zahl der wirklichen 
Vorfahren kleiner ist als die der méglichen. Diese Formulierung ist 
allerdings selbst fiir den individuenreichen Menschen keine richtige ‘ 
Basis. Die mégliche Ahnenzahl ist auch hier nur eine theoretische. Mit 
3 Generationen im Jahrhundert angenommen, hat ein Mensch vor 
100 Jahren 8 Ahnen gehabt, vor 1900 Jahren (570 Generationen) deren 
eine l4stellige Zahl! Es muf also auch hier eine ,,Inzucht“ stattgefunden 
haben, da derartige Menschenmassen nie existiert haben. Der Inzuchts- 
koeffizient, also der Unterschied zwischen méglicher und tatsichlicher 
Ahnenzahl, in Prozent der méglichen berechnet, lautet 

100 (pn + 1—4n + 1) 


a = 2 
be Yn +1 
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Tabelle 11. Kleinpopulationen (3000—1000). 


Nr, | Art N Nr. het A"; N 
Primaten Niedere Sauger 
131. Briillaffe | 2080 3 Igel 3000 
113 _  Mongoz — 1440 80 Hornchen 2400 
144 Kdnguruh 2400 
Raubtiere 133 Aguti 2100 
53 _ Stinkdachs | 2600 | 129 Opossum 2080 
137 Tayra | 1750 146 Kdnguruh 2000 
. 124 Hornchen 1770 
Huftiere ioe Z Ri 1000 
16 Kantschil | 2600 | genet pte 
SHY Kanischil 26000) les 1000 
92 Mihnenhirsch 2600 = 
93 Biiffel 2600 Vogel 
51 Schwein 2600 165 Laufsittich 2250 
132 SpieBhirsch 2080 
138 Pekari 1680 
78 Kantschil 1600 
99 Rusahirsch 1400 
Tabelle 12. Kleinstpopulationen (unter 1000). 
Nr. | Art N Nr. Art. N 
Hohere Saugetiere Niedere Siuger, Vogel, Reptilien 
74 Tiger 560 158 Riesenschildkréte 872 
57 Kantschil 520 58 Hornchen 780 
143 Spiebhirsch 500 159 Rether , 654 
118 Grisfuchs 500 139 Ameisenbdr 420 
15 Mufflon 360 164 | . Sittich 400 
14 _ Liege 200 170 Rabenpapager 400 
77 Kantschil 200 
114 Sumpfantilope 200 
119 Grisfuchs 200 
120 Grisfuchs 160 
14] Jaguar 50 


Hierbei ist p, + 1 die groBte, mogliche Ahnenzahl in der n + Iten 
Generation, und q, + 1 die tatsichliche in derselben Generation. Auch 
bei Fremdbefruchtung fiihrt enge Inzucht immer mehr zu Homozygotie. 
Luxurieren der Bastarde soll mit ihrer Heterozygotie zusammenhangen. 
Umgekehrt kann man den SchluB ziehen, daB die verkleinernde Wirkung 
der Inzucht, besonders also auch bei Inselformen, auf dem Hervor- 
bringen von Homozygoten beruht. Doch kommt es auf die Beschaffen- 
heit des Ausgangsmaterials in genetischer Hinsicht ebenso an wie auf 
die Auswahl der sich fortpflanzenden Tiere. 

Der Wert fiir » wird sich in Zukunft wohl noch praziser festlegen 
lassen, wobei fiir jede Art eine umfassende dkologische Analyse erforder- 
lich ist. Grundsiatzlich sollte dieser Wert spaterhin einmal genau so 
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wie die herkémmliche Angabe iiber Zahl der Jungen, Wiirfe im Jahr, 
Tragzeit usw. zu einer vollstindigen Beschreibung gehéren. 
Okologisch ist nicht bloB die Individuenzahl einer Art auf der 
Flacheneinheit wichtig, sondern auch die KérpergréBe. Ein groBes Tier 
beeinflu8t die Umwelt in ganz anderem Mafe als ein kleines. Ich 
erinnere nur daran, da8 allein schon die Menge der abgegebenen Stoff- 
wechselprodukte betriachtlich ist. Obwohl die je Jahr etwa von einer 
Maus abgegebenen Kotmengen verhiltnismaBig, d. h. auf das Gewicht 
des Tieres bezogen, gerade zu enorm sind (KRUMBIEGEL 1953/54), 
stehen sie absolut naturgem4B hinter denen groBerer Saugetiere weit 
zurick. Eine Bestandsanalyse wird sich also einmal nicht bloB mit der 
Zahl der Individuen, sondern mit der ,,Masse Tier‘, ausgehend vom 
Durchschnittsgewicht des Individuums, auseinanderzusetzen haben. 


Zusammenfassung. 


Aus dem Produkt der FlichengréBe von Inseln und der Zahl der 
Individuen je Quadratkilometer wird die GroBe der Gesamtpopulation 
als Annaherungswert gegeben. 

Es ergibt sich dabei, da8 die Gesamtpopulation vielfach auBer- 
ordentlich gering ist und bisweilen kaum der Einwohnerschaft eines 
kleinen Dorfes entspricht. Die geringsten Werte erreichen groBere Arten, 
da diese auf den Quadratkilometer nur in besonders geringer Indi- 
viduenzahl vorkommen kénnen. Das gleiche gilt fiir riuberische Arten 
auch bei geringerer GroBe. 

Derartige Arten sind daher durch Inzuchtfaktoren erhoht gefahrdet. 
Schwankungen im Gesamtbestand konnen nicht, wie auf dem Festland, 
durch Expansion beantwortet werden und miissen entsprechend zu 
erhohtem Konkurrenzkampf fithren. 

Das Prinzip der Flachen- und Populationsberechnung la8t sich mit 
gewissen Hinschrankungen auch auf Festlandtiere ausdehnen. Flache 
und PopulationsgréBe stufen sich bei Festlandtier, Bewohner gré8erer 
und kleinerer Inseln parallel der KérpergréBe ab. 
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1. Hinleitung. 


Von der 3—4 mm langen, pigmentlosen und blinden Landassel Platy- 
arthrus hoffmannseggii Brot. (Abb. 1) wissen wir schon lange, daB sie 
haufig, wenn auch nicht ausschlieBlich bei Ameisen lebt. Was die Assel frei- 
lich veranlaBt, Ameisennester aufzusuchen und sich in ihnen aufzuhalten, 
blieb bisher ungeklart. Auch tiber das Verhaltnis der Assel zu den 
Ameisen und umgekehrt lagen bis jetzt nur wenige, dabei zum Teil 
widersprechende Angaben vor. 

1927 schrieb ErpMANnN (8S. 554) tiber P. hoffmannseggii: ,,Diese Assel gehort 
mit zu den haufigsten Ameisengaisten Deutschlands. Trotzdem ist ihre Biologie 
noch sehr wenig bekannt. Man weif eigentlich nur, da® sie von den Ameisen ge- 
duldet wird, die ihrem auffailienden Gaste keinerlei Aufmerksamkeit schenken. 
Wovon sie sich ernahrt und was sie in die Gesellschaft der Ameisen fiihrt und ihr 
Duldung verschafft, ist wie vieles andere in der Biologie dieses Gastes noch un-. 
bekannt.*‘ 

Seither hat sich in unserem Wissen tiber den Grund des Vorkommens 
der Assel bei Ameisen keine wesentliche Anderung ergeben. Es schien 
demnach angezeigt, sich mit den noch ungeklarten Fragen in der Oko- 


*Herrn Prof. Dr. Wonrcane Freiherr von BupDENBROCK-HETTERSDORF, 
Direktor des Zoologischen Institutes der Universitat Mainz, zum 70. Geburtstage 
von den Verfassern ergebenst gewidmet. 
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logie und Biologie der Ameisenassel naher zu befassen; und es lohnte die 
Miihe, wie den untenstehenden Ausfithrungen entnommen werden kann. 


2. Die Verbreitung des Platyarthrus hoffmannseggii. 


Platyarthrus Brvr. ist eine iiber das ostatlantische, mediterrane, pon- 
tische und siidasiatische Gebiet verbreitete, dabei vorwiegend west- 
italienische Gattung. P.hoffmannseggii ist die einzige Expansionsart 
des Genus, die in fast ganz Europa und sogar in Nordamerika vorkommt. 
Die vielen verarbeiteten Literaturangaben, wobei méglichst Vollstandig- 
keit angestrebt wurde, ergeben folgendes Bild iiber die Verbreitung der 
Assel in der Alten Welt; im Osten Europas 
geht sie bis RuBland, im Siidosten tiber die 
Balkanhalbinsel bis Kleinasien, im Siiden, wo 
sich in den Mediterranlindern ihr Haupt- 
verbreitungsgebiet befindet, bis Nordafrika, 
im Westen, iiber die Grenzen des Festlandes, 
bis England, Schottland und Irland ; die Nord- 
grenze der Verbreitung diirfte mit den Kiisten- 
gebieten entlang der Nord- und Ostsee zu- 
-sammenfallen, der nérdlichste Fundort in 
Europa liegt in Danemark ; in den Alpen bleibt 
die Assel stets unter 1000 m M.-H., wogegen 
sie im Mediterrangebiet bis 1500m angetroffen 
wurde. 

AuBer hoffmannseggii sind heute noch wei- ABD, 
tere 17 Arten der Gattung Platyarthrus be- Platyarthrus hoffmannseggti 

3 i Brpt., Weibchen von der 
kannt. Diese haben durchwegs eine mehr oder Dorsalseite. 13,5 x. 
weniger beschrankte Verbreitung: 12 sind 
mediterrane, 3 pontomediterrane Arten; je eine Art ist ostatlantisch 
und indisch. 11 von diesen 17 Platyarthren wurden bei Ameisen fest- 


gestellt. 


3. Die Wirte der Ameisenassel. 

Im Gegensatz zu P. hoffmannseggii besitzen die als Wirte der Assel 
in Frage kommenden Ameisen in ihrer Gesamtheit eine betraichtlich 
weitere Verbreitung, die sich, was auch vielfach auf Verschleppung 
zuriickgeht, tiber alle zwischen den beiden Polarkreisen gelegenen Lin- 
dern erstreckt. 

Die durch zahlreiche eigene Beobachtungen ermittelten und in einer 
sehr umfangreichen Literatur zitierten verschiedenen Ameisenarten, bei 
denen P. hoffmannseggii nachgewiesen wurde, lassen erkennen, da die 
meisten Arten der Assel als Wirte dienen. WASMANN (1890, 8.71; 1894, 
S. 201) bezeichnete sie als panmyrmekophil. 

6* 
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P. hoffmannseggii wurde bis jetzt zusammen mit folgenden Ameisen- 
arten angetroffen, wobei die neu festgestellten Wirte mit * bezeichnet — 
sind: 

Lasius F., L. niger L. (Formica nigra) und var. neonigra, L. flavus 
F. (Formica flava), L. fuliginosus Latr., L. umbratus Nyu. (Formica 
umbrata), L.brunneus Larr., L.alienus Forst. (Formica aliena), 
* TL. emarginatus OL. 

Camponotus Mayr, C.ligniperda Latr. ( ra ioe eae l., C. ligni- 
perdus ). 

Formica rufa L. (F. r. rufa, F.r. rufo-pratensis For. F., pratensis), 
F. sanguinea Larr., F. rufibarbis F., F.exsecta Nyx. F., fusca L., F. 
cinerea Mayr, * F. truncorum F. flag. Mo.tiror). 

Myrmica Latr., M. laevinodis Nyu., M. scabrinodis Nyu. 

Messor barbarus L. (M. structor, Aphaenogaster structor ). 

Crematogaster scutellaris OU. : 

Leptothorax acervorum F., L. longispinosus Roe. 

Tetramorium Mayr, 7’. caespitum L. 

Atta F., (*) A.cephalotes L. [MIcHAELSEN (1897, 8.129: A.cephalotis)]. 

Bevorzugte Wirte sind [nach ScH6sBL (1860, S. 283) und eigenen Be- 
obachtungen]: Lasius niger, L. flavus, L.alienus, L. wmbratus und 
Myrmica laevinodis. 

Da die Lasius-Arten viel Ameisensiure ausscheiden, scheint die Ver- 
mutung Brooks’ (1942, S. 436) gerechtfertigt, daB P. hoffmannseggii 
sich vor allem bei solechen-Ameisen aufhalt, die besonders viel Saure ab- 
geben. Doch dirfte der Autor in seiner Annahme, da® Asseln, die bei 
Ameisen leben, die keine Siure ausscheiden, z. B. Crematogaster scutel- 
laris Ou., keene Ameisengiste seien, zu weit gehen, da, wie die Unter- 
suchungen ergeben haben, nicht die Saure der maBgebliche Faktor fiir 
die Myrmekophilie der Platyarthren ist, sondern die Nahrung, die die 
Asseln im Ameisennest suchen und finden. 

Bei baumbewohnenden Ameisen (Colobopsis truncata Spin., Dolicho- 
derus quadripunctatus L., Liometopum microcephalum Panz., Campo- 
notus vagus Scop., C. aethiops Larr., C. lateralis Ou.) wurde P. hoff- 
mannseggit bisher nicht gefunden und wird auch kaum gefunden werden, 
da die Assel als eine ausgesprochen hygrophile mikrocavernicole Form 
in den von Ameisen gebauten Baumnestern nicht die ihr zusagenden 
Lebensverhialtnisse antrifft. 

Wenn schlieBlich jene Ameisen wegfallen, die selbst Giste anderer 
Ameisen sind, wie Formicoxenus nitidulus Nyu., Anergates atratulus 
ScHENCK, Strongylognathus testaceus ScuHENCK, Harpagoxenus sublaevis 
NYL. usw., oder die von Sklaven gefiittert werden, wie Polyergus rufes- 
cens Larr., dann bleiben nur noch wenige Arten iibrig, bei denen P. 
hoffmannseggii bisher noch nicht nachgewiesen wurde. Es kann dies 
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aber nur zufallig sein, da im Formicarium die Assel auch bei solchen 
Arten, wie Plagiolepis pygmaea Larr., Camponotus aethiops LATR., 
Formica gagates Larr., Polyergus rufescens Larr., Solenopsis fugax 
Latr. und Tapinoma erraticum Larr., selbst lingere Zeit hindurch, 
gehalten werden konnte. 


4. Das Verhalten der Assel zu den Ameisen und umgekehrt. 

Um das Verhalten der Asseln zu Ameisen und umgekehrt eingehen- 
der studieren zu kénnen, was im Freien nur unzulanglich geschehen 
kann, wurden Versuche mit diesen Tieren in kiinstlichen Nestern [vgl. 
hierzu Morrtor bzw. HEIKERTINGER (1932, S. 78—83)] angestellt. Von 
den bekannten Typen der Formicarien erwies sich fiir die Versuche, 
wohl auch wegen des starken Feuchtigkeitsbediirfnisses der Asseln, das 
JanEtsche Gipsnest am zweckmiaBigsten, das aus einem Gipsblock be- 
steht, der untereinander verbundene Vertiefungen besitzt, in denen die 
Tiere unter Glas gehalten werden. Eine Eckkammer bleibt ohne Ver- 
bindung mit den tibrigen Kammern und dient als Wasserbehialter. Das 
Wasser durchtrankt den pordésen Gips, so daB die Kammern, und zwar 
_je nach Entfernung von der Wasserkammer, in verschiedenem Grade 
feucht gehalten werden. 


Bei den Versuchen wurden Asseln mit ae erb nen Ameisenarten 
auf kleinstem Lebensraum zusammengebracht, und es zeigte sich im 
groBen ganzen, daB nach kitirzerer oder langerer Zeit alle Ameisen die 
_ Platyarthren unbehelligt lassen. 


Diese Feststellung steht im Gegensatz zur Angabe ScuOsxs (1860, 
8. 283), der schreibt, daB Platyarthrus von Camponotus ligniperda (For- 
mica l.), Formica rufa und Lasius fuliginosus (Formica fuliginosa) nicht 
geduldet wird. Auch Craw ey (1910, S. 129, 130) zahlt einige Ameisen- 
arten auf, die nestfremde Platyarthren getdtet haben. Doch werden nur 
in einem einzigen Fall nihere Angaben tiber eine beobachtete Totung 
eines Platyarthrus durch Ameisen gemacht. Da dies im Juli erfolgte, ist 
es ohne weiteres méglich, da die Ameisen durch die damals herrschende 
Hitze besonders erregt waren. Sonst wird nur allgemein verzeichnet, 
daB im Nest die toten Asseln gefunden wurden. Nach den auf Grund 
der zahlreichen durchgefiihrten Versuche gesammelten Erfahrungen 
steht heute fest, daB im Falle Scuépis und CRAWLEYs, sofern tote 
Asseln im Ameisennest aufgefunden wurden, sehr wahrscheinlich eine 
unrichtige Tierhaltung die Ursache war. Es ist in der Tat nicht leicht, 
in einem kiinstlichen Nest sowohl fiir Ameisen als auch gleichzeitig fir 
Platyarthren die geeigneten Lebensverhaltnisse herzustellen; anfangs 
ist es éfter passiert, daB die Asseln nach kurzer Zeit schon tot waren, 
nur weil ihnen zu wenig Feuchtigkeit geboten worden ist- 
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Eine Tétung einer Assel durch eine Ameise konnte nicht ein einziges 
Mal beobachtet werden, wenngleich es des éfteren vorkam, da8 ein 
Platyarthrus anfangs von einer Ameise attakiert wurde, wenn er an ihr 
anstreifte, wobei sich diese dann mit gedffneten Mandibeln der Assel 
zuwandte oder ihr auch den Weg versperrte. 

Haufig kam es ferner vor, daB sich die Asseln, wenn sie in ein ieerdder 
Nest gebracht wurden, totstellten (vollkommene Regungslosigkeit, auch 
Einstellen der Fihlerbewegung), sobald Ameisen an sie ankamen. Es 
ist wohl richtig, wie CRAWLEY (S. 129) schreibt, daB Platyarthren auch 
bei Ameisen, mit denen zusammen sie gefunden wurden, stillhalten, 
wenn sie an diese anstreifen oder das Abdomen ein wenig heben, falls 
eine Ameise mit den Vorderbeinen auf ihren Riicken steigt. In solchen 
Fallen, die auch wiederholt beobachtet wurden, hat man jedoch stets 
den Eindruck, als ob dieses Ausweichen vor allem aus dem Grund er- 
folgt, um sich sozusagen vor dem Getretenwerden durch die meist 
gréBeren und oft wilden Ameisen zu schiitzen. 

Es ist eine Tatsache, daB sich in der Regel alle Ameisen, auch die 
der gleichen Art, sofern sie aus getrennten Nestern stammen, feindlich 
begegnen. Dennoch werden die Giaste geduldet, auch wenn sie dem 
Nest der fremden Ameise entstammen, wie ein entsprechend angeord- 
neter Versuch ergeben hat, bei dem Formica rufa rufo-pratensis mit 
Lasius niger in ein Formicar gebracht wurden. Die Ameisen liefen zuerst 
aufgeregt hin und her. Bald aber wurden die kleineren Lasien von den 
gréBeren Formicen getdtet. Nun wurden zu den Formicen mehrere 
Platyarthren gegeben, die aus dem Nest des Lasius niger stammten. Die 
Asseln wurden von den immer noch sehr aufgeregten Ameisen betrillert, 
auch mit den Mandibeln bedroht. Nach mehreren Stunden trat aber 
Ruhe ein und die Asseln blieben geduldet ; keine-von ihnen wurde getétet. 

Anders liegt der Fall, wenn Platyarthren einem Ameisennest ent- 
nommen, lange Zeit separiert gehalten und schlieBlich wieder in dasselbe 
Nest zuriickgebracht werden. Die Ameisen bedrohten dann selbst an- 
fangs nicht die Asseln und diese fiihlten sich sofort wie zu Hause und 
stellten sich auch niemals tot. 

Die Ergebnisse der durchgefiihrten Versuche lassen annehmen, da 
Platyarthrus von allen Ameisenarten nach kiirzerer oder lingerer Zeit 
der Gewéhnung geduldet wird. 

Nach den gemachten Feststellungen diirfte sich die Assel auch bei 
allen Ameisenarten normal fortpflanzen, was durchschnittlich 2mal im 
Jahre erfolgt, nimlich — und das vorwiegend — zu Beginn des Sommers 
und dann im Herbst. Wahrend der Brutperiode hielten sich die Weib- 
chen manchmal abgesondert von den Ameisen, um sich erst wieder mit 
den Jungen, nachdem diese das Marsupium verlassen hatten, unter sie 
zu mischen. CRAWLEY (S. 130) berichtet sogar von kleinen Erdzellen, 
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welche von den Ameisen um die Asselweibchen errichtet worden seien. 
Derartiges wurde nicht beobachtet. 


5. Feuchtigkeitsbediirfnis und negative Phototaxis der Assel. 

AnschlieBend sei noch ein nicht uninteressantes Ergebnis eines 
wiederholt mit gleichem Erfolg durchgefiihrten Formicarversuches fest- 
gehalten. Die trockenste Kammer eines Gipsnestes wurde geschwarzt 
und durch Abdecken mit einem schwarzen Karton lichtlos gemacht, 
wogegen die feuchteste Kammer grell beleuchtet wurde, teils durch 
Tageslicht, teils durch kiinstliches Licht. Die im Formicar befindlichen 
Platyarthren sammelten sich schon nach kurzer Zeit, nach etwa 1/, Std, 
in der beleuchteten Kammer. Das Feuchtigkeitsbediirfnis ist demnach 
fiir die Assel wesentlicher als die negative Phototaxis, wenngleich die 
Tiere sofort in der Dunkelheit der Nestginge zu verschwinden suchen, 
sobald sie durch das Offnen eines Ameisennestes ans Tageslicht gelangen. 


6. Grund der Duldung im Ameisennest. Die Nahrung der Assel. 


WaSMANN (1887, 8. 113), der 4 Gruppen von Ameisengisten unter- 
schied, stellte Platyarthrus zu den Synoken, den von den Ameisen in- 
different geduldeten Mitbewohnern. 

Der Grund der Duldung blieb bis jetzt ungeklirt. VeERHOEFF (1908, 
S. 166) sprach zwar von ,,.myrmekophiler Anpassung‘‘ der Platyarthren, 
indem er annahm, daf die im 5. Antennenschaftgliede dieser Asseln ge- 
legenen 4 groBen rundlichen Driisen einen Saft absondern, der mit 
der myrmekophilen Lebensweise in Zusammenhang steht. 

Nun konnte niemals beobachtet werden, daB sich die Ameisen in 
irgendeiner Art an den Asselfithlern zu schaffen gemacht haben, wie es 
‘bei verschiedenen anderen Giasten der Fall ist, denen dann auch von den 
Ameisen durch Betrillern Ausscheidungen entlockt werden. Um fest- 
zustellen, ob die Driisen im Antennenschaft der Platyarthren auf die 
Ameisen von Wirkung sind, wurden die 5. Schaftglieder mehreren 
Asseln abprapariert, die Driisen wurden zerquetscht und im Formi- 
carium Ameisen vorgelegt. Diese nahmen keinerlei Notiz davon. 

ARCANGELI (1921, S. 200) sprach sich tibrigens ebenfalls gegen die 
obenerwahnte Annahme VERHOEFFs aus und begriindete es damit, dah 
solche Antennenschaftdriisen, wenn auch verandert, auch bei anderen 
Landisopoden vorkommen, die nicht zusammen mit Ameisen leben. 

Sehr treffend iiber die Ameisenassel duBerte sich schon LUBBOCK 
(1883, S. 62): ,,Eine andere, sehr gemeine Species ist eime Art weifer 
Holzlaus, die sich des etwas langen Namens Platyarthrus Hoffmannseggt 
erfreut ... In keinem von diesen Fallen habe ich je eine Ameise die ge- 
ringste Notiz von einem dieser Insekten nehmen sehen. Man sollte fast 
meinen, sie triigen eine Tarnkappe. 


= 
et 
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Sicher erlauben. die Ameisen absichtlich, wenn ich so sagen darf, 
diesen Insekten, in ihren Nestern zu wohnen. Einen unbefugten Ein- 
dringling wiirden sie sofort téten. Ich habe deshalb die Vermutung aus- 
gesprochen, diese Insekten méchten vielleicht als Gassenkehrer dienen.“ 

Wie die in dieser Richtung angestellten Versuche und gemachten Be- 
obachtungen gezeigt haben, war Luppock mit seiner Vermutung auf 
dem richtigen Wege. . 

Welcher Art die Nahrung der Assel ist, dariiber herrschten vorerst 
verschiedene Meinungen. ARCANGELI (S. 190) bestritt, wie schon er- 
wahnt, die Myrmekophilie von Platyarthrus und glaubte, da pflanz- 
licher Detritus der Assel als Nahrung dient. 

ScH6sBL (1860, S. 285) hingegen nahm an, da die Assel von den 
Ameisen gefittert wird; auch WrxpeEr (1879, S. 389) war dieser 
Ansicht. . 

Keinesfalls erfolgt eine Fiitterung der Assel durch Ameisen. Dafiir 
spricht auch, daB P.hoffmannseggii ein volles Jahr hindurch ohne 
Ameisen gehalten wurde, wobei er sich auch vermehrte. Allerdings muB 
dabei betont werden, daB sich die Asseln die ganze Zeit iiber im Material 
eines von Ameisen verlassenen Nestes, in dem sie aufgefunden worden 
sind, befanden. Wahrend dieses Jahres wurde ihnen keinerlei Nahrung 
gereicht. Sie konnten sich also nur von Stoffen des Nestmaterials er- 
naéhrt haben. Doch die daraufhin vorgenommene mikroskopische Unter- 
suchung des Darminhaltes der Krebse fiithrte zu keinem befriedigenden 
Ergebnis. Es fanden sich nur ab und zu Zellulosefasern (nach der Chlor- 
Zink-Jodmethode) oder vereinzelt Pflanzensporen vor. 

Erst weitere Versuche fiihrten dann zum Ziel und ergaben, daB 
Platyarthrus die Fazes der Ameisen friBt. : 

Zuerst wurden die von gesondert gehaltenen Ameisen stammenden 
Fazes gesammelt, auf Minutiendrihten gespieBt und in eine diinne Auf- 
schwemmung von Karmin eingetaucht und nun den Asseln vorgesetzt, 
die sie ohne weiteres als Nahrung annahmen. Der Inhalt des Asseldarmes 
war am nachsten Tage rot gefarbt. 

Um einem eventuellen Einwande zu begegnen, daB von den Asseln 
vielleicht nur die den Fazes oberflachlich anhaftenden Farbteilchen, 
nicht aber sie selbst gefressen worden sind, wurden bereits die Ameisen 
mit gefiirbter Nahrung gefiittert. Dann erst wurden die vom Farbstoff 
durchsetzten Ameisenfiizes den Asseln gereicht. Das Ergebnis war das 
gleiche: ein roter Darminhalt bei den gefiitterten Asseln. Und einmal 
konnte auch Platyarthrus unter der Lupe beim Fressen eines Ameisen- 
exkrementes beobachtet werden. 

Im Fressen der Fazes der Ameisen ware also vielleicht, um auf 
Luggsock zuriickzukommen, ein Grund zur Duldung der Asseln im 
Ameisennest gegeben; es ist méglich, da8. die manchmal sehr zahlreich 
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vorhandenen Platyarthren dadurch eine gewichtige Rolle als Gesund- 
heitspolizisten spielen. . 

_ Wie weiters beobachtet werden konnte, sind die Asseln sehr auf 
Zucker erpicht. Den AnstoB zu dieser Feststellung gab ein Fund von 
zahlreichen Platyarthren, die zusammen mit Lasius flavus den aus 
Spriingen von Karotten ausflieBenden siiBen Saft aufschliirften. Darauf- 
hin vorgenommene Fiitterungsversuche mit mittels Karmin gefirbtem 
Zucker fiihrten auch wieder zur Rotfarbung des gesamten Darminhaltes. 

_Nun halten bekanntlich verschiedene Ameisenarten in ihren Nestern 
Blatt- oder Wurzellaiuse, fiir deren siiBe Exkremente sie eine besondere 
Vorliebe haben. So war nach obiger Feststellung die Annahme nahe- 
liegend, es kénnten die zuckerhaltigen Exkremente der Pflanzenliuse 
ebenso auch den Asseln eine begehrte Nahrung sein. Schon ErpMann 
(1927, S. 555) regt zu derartigen Versuchen an; er sprach sogar die Ver- 
mutung aus, daB die Blattliuse selbst Gegenstand ihrer Begierde sein 
médgen. Das freilich wurde nie beobachtet, obgleich den Asseln ganz 
kleine, sogar neugeborene Liiuse vorgesetzt wurden. Wohl aber wurde 
festgestellt, daB die Asseln den ,,Honigtau‘ teils von den Liiusen direkt, 
teils vom Boden oder von den Wurzelfasern mit dem Munde aufge- 
nommen haben. 

In der freien Natur kommt Platyarthrus hauptsachlich mit Wurzel- 
léusen in Beriithrung, und wenn Eipmann (S. 554) einmal in spater 
Abendstunde eine Assel auf einem Zweig mit Blattlausen gefunden hat, 
so mag dies ein Zufall oder ee Ausnahme gewesen sein, es sei denn, 
daB die Asseln bei blattlausziichtenden Ameisen des Abends das Nest 
verlassen, um zu ihrem Leckerbissen zu kommen. 

Die sowohl mit Wurzel- als auch Blattlaéusen angestellten Versuche 
filhrten zu gleichem Ergebnis. Fir diese Versuche erwies sich das Lus- 
Bock-Nest geeignet. Ein reger Blattlausverkehr fand freilich immer 
erst in den Abendstunden statt; dem Treiben wurde bei roter Beleuch- 
tung zugesehen. So wurde z. B. durch Markieren der Asseln mit Tusche 
festgestellt, daB stets das gleiche Tier sich zu einer bestimmten er- 
giebigen Futterstelle, zu einer Blattlauskolonie begab. In einem anderen 
Falle konnte beobachtet werden, dai von einer Assel immer eine ganz 
bestimmte Laus, und zwar in verschieden grofen Zeitabschnitten auf- 
gesucht wurde; es handelte sich dabei um Intervalle von etwa 10—40 min. 

Die Ameisen duldeten im allgemeinen solchen Blattlausbesuch durch 
Platyarthren, denn sie nahmen keine besondere Notiz von den Asseln. 
Waren sie jedoch gerade selbst mit dem Melken der Lause beschaftigt, 
wiahrend ein Platyarthrus ihren Nahrungslieferanten aufsuchen wollte, 
dann kam es vor, da der Assel energisch der Zutritt zur Laus verwehrt 


z wurde, oder daB sie, sobald die Ameise gesattigt war, erst nach ein- 


gehender Priifung zur Laus zugelassen wurde. 


i 
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Nachdem aber nicht alle Ameisen Liuse ziichten, kann der Verkehr 
mit Pflanzenlausen fiir Platyarthrus kein obligatorischer sein. Hs 
stellen die Lause fiir die Assel nur eine zusitzliche Nahrungsquelle dar. 


7. Das Aufsuchen der Ameisennester durch die Assel. Positive Chemotaxis 
auf Ameisensiure. 


Die Myrmekophilie des P. hoffmannseggii findet ihren Ausdruck 
auch noch in dem Umstand, da die Assel die Nester von Ameisen aktiv 
aufsucht. Wenn Ameisen aus irgendeinem Grund ihr Nest verlassen 
und sich in einiger Entfernung ein neues anlegen, bleiben die Asseln 
noch langere Zeit im alten Nest, wahrscheinlich so lange es ihnen Nah- 
rung bietet. Dann verlassen auch sie das alte Nest, um ein anderes, 
gewohnlich von Ameisen bewohntes aufzusuchen. 

Im September 1948 wurde in der Umgebung von Perchtoldsdorf, 
siidlich von Wien gelegen, am Kleinen GaiBberg, em Nest von Formica 
rufa rufo-pratensis (I) aufgefunden, das jedoch von den Ameisen bereits 
verlassen war, in dem aber noch viele Platyarthren waren. Fiinf Meter 
davon befand sich eine Formica rufa rufo-pratensis-Kolonie (II). Mehr 
als 1 Jahr spéter, im November 1949, war die Situation folgende: Im 
Nest I waren keine Plathyartren, wohl aber konnten Asseln im Nest IT 
festgestellt werden, das allerdings die Ameisen auch schon wieder ver- 
lassen hatten, um sich inzwischen etwa 7 m weiter ein neues Nest (III) 
zu errichten. 

Es war die Annahme naheliegend, daB es sich dabei immer um die 
gleichen Ameisen und auch Asseln handle. Es wurden auch die Asseln 
aus Nest IT und die Ameisen aus Nest IIT zusammengebracht, und es 
zeigte sich, sobald die Tiere einander begegneten, dai weder die Ameisen 
die Asseln beliastigten noch die Asseln dabei irgendwelehe Abwehr- 
bewegungen machten. 

Kin weiterer Versuch bestitigte die Annahme. Im Dezember 1949 
wurden 22 Platyarthren des Nestes II — sie haben sich bereits etwa 
"gm tief in den Boden zuriickgezogen gehabt — ausgegraben, mit 
einem Gemisch von Eiweif und schwarzer Tusche reichlich auf mehreren 
Tergiten markiert und dann wieder ins Nest gesetzt. Im Nest III wur- 
den zu diesem Zeitpunkt keine Asseln festgestellt. Als jedoch dieses 
Nest im Marz 1950 untersucht wurde, enthielt es 8 Platyarthren; davon 
waren 4 markiert. Im Nest II wurden nur 3 Krebschen, davon eines 
markiert, angetroffen. Damit ist erwiesen, dai Platyarthrus den 
Ameisen nachwandert. 

Niemals wurde bei Tag die Assel wandernd auf dem Erdboden beob- 
achtet, so daB das Aufsuchen eines neuen Ameisennestes sehr wahr- 
scheinlich nachts vor sich geht. Und da ergab sich die Frage, ob die 
Asseln wohl imstande seien, innerhalb einer Nacht einen Weg von 
6—8m Linge zuriickzulegen. Es konnte ermittelt werden, daB die 
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Asseln fiir eine hindernislose Strecke von 7 6m im Durchschnitt eine 
Zeit von 1*/, Std bendtigen; trachtige Weibchen brauchten etwa doppelt 
so lang. Wenn nun die in der freien Natur sich einstellenden verschie- 
denen Hindernisse beriicksichtigt werden, kann mit einer Wanderung 
von mehrstiindiger Dauer gerechnet werden. Trotzdem wird eine 
Nacht zur Durchfiihrung des Nestwechsels vollauf ausreichen. 

Eine zweifellos wichtige Rolle beim Auffinden der Ameisennester 
durch die Assel spielt die von den Ameisen zur Absonderung gelangende 
Saéure. Schon Brooks (1942, 8. 434) hat zur Klarung dieser Frage bei- 
getragen; er hat Versuche mit verschiedenen Asselarten angestellt, mit 
dem Ergebnis, daB Platyarthrus, im Gegensatz zu nicht myrmekophilen 
Arten, von den Dampfen der Ameisensiiure angezogen wird. 

Bei den eigenen Versuchen fand Ameisensiure Verwendung, die 
durch Reizen von Ameisen gewonnen wurde. Es zeigte sich immer, daB 
die Asseln die Ameisensiure aufsuchten. In 1 Fall wurde folgende Ver- 
suchsanordnung getroffen: Von 2 Steinen, die 40 cm voneinander ent- 
fernt lagen, war der eine mit Ameisensiure bespritzt worden. 60cm 
von den Steinen entfernt wurden auf dem Kartonboden 8 Platyarthren 
gesetzt. Nach einigem Umbherlaufen fanden sich schlieBlich 7 Asseln 
unter dem mit Saure benetzten Stein, nur 1 Exemplar war zu dem 
anderen Stein gelangt.. 

Ein ahnliches Resultat ergaben auch Versuche mit Filtrierpapier- 
streifen, wobei sie zum Teil im Licht, zum Teil im Dunkeln vorgenommen 
wurden. Selbst grelles Licht vermochte nicht zu stéren. Insgesamt rea- 
gierten mehr als 2/, der Versuchstiere auf Ameisensdure positiv chemo- 
taktisch. 

Es gelang auch wiederholt der Nachweis, dali Platyarthrus sogar im- 
stande ist, eine unterbrochene Ameisensdurespur zu verfolgen. Und so 
ist es wohl die Ameisensaure, die den Asseln als Wegweiser fiir das Auf- 
finden ihrer Nahrungsstitten dient. 

Dabei ist bemerkenswert, da Platyarthren den Ameisen dann nicht 


~ nachwandern, sobald man sie in frisches Ameisennestmaterial setzt. In 


einem | m langen Steinrohr von 30 cm Durchmesser wurde an dem einen 
Ende Formica rufa pratensis mit eigenem Nestmaterial gebracht. Am 
- anderen Ende der Réhre wurden Platyarthren in Nestmaterial der 
 gleichen Ameise, jedoch ohne diese, gesetzt. Noch nach 4 Tagen haben 
die Asseln ihre Wohnstitte nicht verlassen. Beim nachsten Versuch 
erhielten die Asseln nur gewohnlichen Sand als Unterlage. Nach 4 Tagen 
waren bereits ?/,; von ihnen bei den Ameisen. 


8. Die ékologische Charakteristik der Ameisenassel. 
4 Die, wenn auch nur bedingte Abhangigkeit des Platyarthrus von den 
 Ameisen stempelt ihn zu einem Myrmekophilen. Unter diesen zahlt er 
zur 2. Gruppe der von WASMANN (1887, S. 113) unterschiedenen Synoken. 
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Es ist freilich nicht angezeigt, wenn man zu den indifferent gedul- 
deten Bewohnern von Ameisennestern auch solche zahlt, die keinerlei 
Beziehungen zu den Ameisen haben. Diese sind vielmehr als hemi- 
myrmekophil zu bezeichnen, worunter Janet (1897, S. 67), WASMANN 
folgend, jene Mitbewohner der Ameisen versteht, die zwar zeitweise eine 
gewisse Vorliebe fiir Ameisennester zeigen, die aber eigentlich einem 
anderen Biotop angehéren. 

Was die Beziehung des P. hoffmannseggii speziell zam Ameisennest 
betrifft, so ist die Assel als omniformicodetricol zu werten. Damit wird 
ausgedriickt, daB die bei fast allen bodenbewohnenden Ameisen vor- 
kommende Ameisenassel nur hinsichtlich der Ernahrung von dem die 
Exkremente und wohl auch andere Abfallstoffe der Ameisen enthalten- 
den Material der Ameisennester abhangig ist. 


Zusammenfassung. 

1. Von den heute bekannten 18 Arten der Gattung Platyarthrus 
Brot. ist hoffmannseggii Brov. die einzige Expansionsart. © 

2. P.h. ist panmyrmekophil. Die Assel wurde bei fast allen in Frage 
kommenden bodenbewohnenden Ameisenarten festgestellt. 

3. Zum Studium des Verhaltens der Assel zu den Ameisen und um- 
gekehrt wurden die Tiere im JaNneEtTschen Gipsnest gehalten. 

4. P.h. wird von allen Ameisen nach kiirzerer oder laingerer Ge- 
wohnungszeit geduldet. Eine Tétung der Assel durch Ameisen wurde 
niemals beobachtet. 

5. P.h. pflanzt sich wahrscheinlich bei allen Ameisen fort, wobei 
die trachtigen Weibchen sich von den Wirtstieren absondern. 

6. Das Feuchtigkeitsbedtirfnis der Assel ist stirker als ihre negative 
Phototaxis. 

7. Die im 5. Schaftgliede der Antennen gelegenen Driisen stehen in 
keinem Zusammenhang mit der Myrmekophilie. 

8. P.h. ernihrt sich vornehmlich von den Fazes der Ameisen. Da- 
mit findet auch sein Vorkommen in Nestern, die von Ameisen bereits 
verlassen wurden, eine Erklirung. 

9. Zuckerhaltige Stoffe, wie es die sien Exkremente der Pflanzen- 
lause sind, stellen eine zusiitzliche Nahrung dar, die die Assel gern zu 
sich nimmt. 

10. Die Nester der Ameisen werden von der Assel aktiv aufgesucht. 
-P.h. vermag innerhalb einer Nacht das Nest zu wechseln. Die Ameisen- 
sdure, auf die die Assel positiv chemotaktisch reagiert, dient als Weg- 
weiser fiir das Auffinden der Nahrungsstitte. 

11. P.h. gehort zu den Syndken unter den Myrmekophilen. Die 
Ameisenassel lift sich dkologisch, da sie nur hinsichtlich ihrer Nahrung 
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von den Ameisennestern abhingig ist, kurz als omniformicodetricol 
charakterisieren. 
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ZU STRUKTUR UND FUNKTION DER TAPETE IN GANGEN 
VON ARENICOLA MARINA L.*. 


Von 
Rupo.ur H. Frirscu. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Hingegangen am 27. Februar 1954.) 


Mit ZrmGELMEIER unterscheiden wir bei den Bauten mariner Wiirmer 
Gange und Roéhren. Der Gang (C. M. Yona: ,,burrow“‘) ist nur ge- 
graben, seine Wandung ist zuweilen durch Impragnation gefestigt, 
niemals aber freitragend. Die Réhre (C. M. YoncE: ,,tube‘‘) ist aus 
Sekreten und fremdem Material oft mehrschichtig gebildet und mehr 
oder minder stabil, auch wenn sie isoliert ist. 

Uber den Gang von Arenicola marina L. existieren Beobachtungen 
zur Entstehungsweise (v. BUDDENBROCK 1912, 1913, 1952, CHAPMAN 
und NEWELL 1947, 1948, JAamR, YoNGE, WELLS 1944, 1945 [hier 
Literaturiibersicht bis 1555 riickwirts], 1948, 1949, 1950a) und 
Funktion als Wohnung und Nahrungsquelle (THampRUP, WELLS 1945, 
1950a, WELLS und ALBRECHT). 

YONGE bezeichnet Arenicolas Bau als ,,a tube within the sand“, 
WILson als ,,semi-permanent burrow‘. Da das Gebilde aber nicht aus 
den umgebenden Bodenschichten gelést werden kann, trifft ZrmqEt- 
MEIERS Definition des Ganges durchaus noch darauf zu. 

Um die Griinde fiir die bestehende Haltbarkeit des Ganges von 
Arenicola marina ist in letzter Zeit eine Kontroverse entstanden, welche 
die gegebenen Fragen vor allem durch Untersuchungen iiber die Grab- 
technik, d. h. ttber die Entstehung des freien Raumes im Boden zu be- 
antworten sucht. 

v. BuDDENBROCK (1912) beschrieb schon die aus der gesamten Epi- 
dermis von Arenicola gelieferte Sekretabscheidung, die umgebende 
Sandteile ,,fast augenblicklich miteinander verklebt‘’ und so eine 
,ziemlich bestandige‘‘ Konstruktion liefert; seine Feststellung wurde 
von WELLS (1945, 1949, 1950a), WiLson u. a. (zitiert bei WELLS 1949) 
bestatigt. 

Demgegentiber, méchten CHapMAN und NEWELL (1948) die physi- 
kalischen Eigenschaften des Sandes als einen Hauptfaktor fiir die 


* Herrn Prof. Dr. W. v. BupDENBROCK zu seinem 70. Geburtstage am 25. 3. 54 
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Haltbarkeit des Arenicola-Ganges ansehen. Sie postulieren, daB nur 
die Grabtatigkeit des Wurmes den Boden lokal so weit passierbar macht, 
daB der Gang entsteht, wihrend die Umgebung durch ihren eigenen Zu- 
sammenhalt die Festigkeit des gebildeten Lumens ergibt. WELLS 
(1948, 1949) wandte hiergegen ein, da Arenicolas Grabverfahren diese 
Annahmen unwahrscheinlich bzw. unnétig macht. 

Meine Untersuchung der Gangwandung selbst zeigt, daB die Tapete 
sich auBer durch ihren Sekretgehalt auch in ihrer strukturellen Zu- 


_ sammensetzung von dem umgebenden Boden unterscheiden kann. 


THAMDRUP machte bereits darauf aufmerksam, da8 Arenicola 
marina L. in allen méglichen Bodenarten mit Ausnahme ganz reinen, 
weiBen Sandes vorkommt; auch WELLS (1945, 1950b) beschreibt ganz 
verschiedenartige Biotope unseres Wurmes. 

Um den etwaigen Einflu8 der Umgebung auf die Struktur der Gang- 
wandung kennenzulernen, lieB ich frisch gefangene Arenicola marina L. 
vom noérdlichen Teil des Konigshafens (Sylt) einerseits in schlickigem 
Sand aus ihrem Siedlungsgebiet (Sand I), andererseits in Sand vom 
Strande vor der Biologischen Anstalt Helgoland (Sylt Ellenbogen) 
(Sand II) graben. Sand II war vor dem Versuch durch ein Sieb der 
Maschenweite 0,5 mm gegangen. 


Die betreffende Sandsorte kam in den etwa 1 cm weiten Raum zwischen einer 
in einem Aquarium aufgestellten Glasscheibe und der Aquarienwand. Die Scheibe 
wurde durch Einfiillung von ,,Stiitzsand“ in den tibrigen Aquarienraum in ihrer 
Lage gehalten und bildete mit der Wand des Glaskastens eine ,,Cuvette‘‘, in der 
die Wirmer beim Graben in dem eingebrachten Versuchssand haufig sichtbar 
wurden. 

Am Ende der Beobachtung wurde erst der ,,Stiitzsand‘‘ groBtenteils entfernt, 
dann das Aquarium auf die der ,,Cuvette“* gegeniiberliegende Seite umgekippt und 
hiernach die Innenscheibe vorsichtig nach unten abgeklappt. So gelingt eine fast 
restlose Langsspaltung der Arenicola-Gange, da etwa die Halfte des Sandes an der 
Aquarienwand oben kleben bleibt, wahrend die andere Sandhilfte auf der weg- 
genommenen Innenscheibe liegt. Die halbierten Gange werden so in ihrem ganzen 
Verlauf auf beiden Sandflachen deutlich ablesbar, und Stiicke ihrer Tapete konnen 
mit einer Pripariernadel abgezogen werden. 

So gewonnene Wandverkleidungsstreifen wurden mit Kanadabalsam ein- 
gebettet, die darin vorkommenden KorngroBen ausgemessen und -gezéhlt und mit 
den KorngréBen in entsprechenden Praparaten aus dem umgebenden Sande ver- 
glichen. Die Messung der Sandkérner erfolgte im Projektionsbilde, das mit dem 
Leitz-Projektionsprisma ,,PRIAU‘“ aus einem »DIALUX"-Mikroskop (Objektiv 3, 
Okular 6) an die Wand geworfen wurde; die Entfernung Prisma-Projektions- 
flache war so gewahlt, daB 1 cm im Bilde 20 ~ am Objekt entsprach. Messung auf 
0,5 em ergab also eine Genauigkeit von 10 wu. ’ ‘ 

Aus 4 verschiedenen Arenicola-Gangen im Sande I und 4 Gangen im Sande IT 
wurden je 100, d. h. insgesamt von 400 Sandkérnern jeder Sorte die Maximaldurch- 
messer bestimmt. Die Messung umfaBte alle Kérner im Gesichtsfelde, deren Um- 
rif klar erkennbar war, in beliebig mit dem Kreuztisch durch die Praparate gelegten 
Streifen. Die Ergebnisse fiir die einzelnen Gange im selben Sande und fiir diesen 
selbst. zeigten eine weitgehende Ubereinstimmung. Die gewonnenen Werte wurden 
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in Gruppen von 0—100, 101—200 4 usw. zusammengefaBt und in ein Koordi- 
natensystem eingetragen, dessen Abszisse eben die GréBenklasse nach gré8tem 
Durchmesser angibt, wahrend die Ordinate die in diesen Klassen ausgezahlten 
Sandkorner anzeigt. ; 

Wiahrend das Graben im schlickigen SandI aus dem Herkunfts- 
gebiet der beobachteten Wiirmer gerauschlos vor sich ging, war die 
Fortbewegung im gesiebten Strandsande II von einem gut hérbaren 
Knirschen begleitet. Dieses Geriusch machte eine Messung der Grab- 
zeiten und der eingelegten Pausen auch dann méglich, wenn der Wurm 
auBer Sicht kam. Dies war 6fter der Fall, da die Gange nur etwa 5 mm 
Durchmesser hatten und manchmal streckenweise an der Innenwand der 
lcm weiten ,,Cuvette’ entlangfiihrten. Durch Abhoren der Sand- 
geriusche lieB sich aber feststellen, daB die Wiirmer im Sand II jeweils 
15—20 min hinteneinander gruben, um dann 5—10 min zu pausieren. 
Der Kopf drang maximal 1 cm/min vor, wenn er von aufen kontrolliert 
werden konnte. Vielleicht ist die Vermutung berechtigt, da wahrend 
der Haltezeiten der vom ruhenden Wurm eingenommene Gangabschnitt 
mit dem Epidermissekret befestigt wird. 

Wurde 17—36 Std nach Ansetzen der Wiirmer die ,,Cuvette“ in der 
beschriebenen Weise gedffnet, so fanden sich die Arenicola lang und 
diinn ausgestreckt in der nunmehr nach unten gelegenen Langshalfte 
ihres Ganges auf der herausgenommenen Glasscheibe. Das so expo- 
nierte Tier kontrahiert sich erst bei Beriihrung mit einer Pinzette. 
v. BUDDENBROCK wies schon 1912 darauf hin, daB beim Ausgraben eine 
sehr komplexe Kombination von Reizen zur Auslésung des Vertikal- 
reflexes fiir das Wiedereingraben ndétig ist. Unser Versuch zeigt, daB 
Aufhebung des Wandkontaktes entlang einer Kérperseite und die leichte 
Erschiitterung beim Abheben der Verschlu8scheibe hierzu nicht aus- 
reichen. 

Eine weitere Bearbeitung der sinnesphysiologischen Probleme, die 
in Verbindung mit dem Graben von Arenicola marina L. noch ungeklart 
blieben, ist vorgesehen. Vorerst wurden die Ginge selbst betrachtet. 

Durchstiche durch die glatte und relativ feste Gangwandung lassen 
sogleich Sand aus der Umgebung ins Innere des Stollens eindringen - 
und nachrieseln. Es zeigt sich, da8 die Tapete allein imstande ist, die 
Form des Ganges in den benachbarten Bodenschichten zu fixieren. 

Die stabile Konsistenz des Wandbelages erlaubt das Abziehen zenti- 
meterlanger, liickenloser Streifen, die in der beschriebenen Weise unter- 
sucht wurden. Sie liefern ein vollstiindiges Bild der Zusammensetzung 
der Wandverkleidung. 

Die graphische Darstellung der MeBresultate an den Sandkérnern 
zeigt ein Vorherrschen der kleineren Kérner in den Gangwandungen. 
Im Sand I macht sich dies nur beim Vergleich der Gruppen mit groBten 
Durchmessern 101—200 und 301—400 ps bemerkbar, wahrend die Halfte 
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aller Korner in der Tapete und in der Umgebung 201—300 w gréBten 
Durchmesser hat. Im Sand II ist aber eine Verschiebung zugunsten der 
kleineren Klassen durch den Gesamtverlauf beider Kurven, derjenigen 
fir die Gangwandungen und derjenigen fiir die Umgebung, feststellbar. 


Ks zeichnet sich also eine mit wachsender durchschnittlicher Korn- 
groBe des Umgebungssandes zunehmende Tendenz zum Uberwiegen 
der kleineren Elemente in 5 
der Arenicola-Tapete ab}. 

Zur Diskussion dieses Be- 
fundes 1aBt sich sagen, daB 
einAuswahlmechanismusbe- — j., 
stehen muB, der eine An- 
reicherung der kleineren 
Kornsorten in den Wan- 
dungen der Gainge von Are- 
nicola bewirkt. Es wird an- 
genommen, daB der Grabvor- 
gang selbst den Sand sortiert, 
indem die feineren K6rner 
-entweder der Verschiebung 
nach seitlich und _ hinten 
(WELLS 1948) entgehen, oder 
nachtraglich wieder in den : ions 6, 
Raum zwischen Wurmk6rper 0 200 400 600 ‘800 7000 ja 


Maximal-Durchmesser der Sandkorner 
und gegrabenem Gang zu- 
Bes 8 Abb. 1. ZahlenmaéBige Verteilung verschiedener 


100 


50 


ricksickern. KorngréB8en in Tapeten und Umgebung. Ta- 
. pete in Sand I, (Biotop), -—— SandI, —-— Tapete 
Die jedenfalls gegebene Pre ind II (gesiebter Strandsand), ------ Sand IT. 


Tendenz zur Uniformitat der 

-Gangwandungen in verschiedener Umgebung stellt vielleicht einen der 
Faktoren dar, die Arenicola marina L. die Besiedlung verschiedener Boden- 
arten erméglichen. Die von der Umgebung in gewissem MaBe abweichende 
Zusammensetzung der Gangtapete bestirkt Yoncrs Auffassung von 
der intermediaren Stellung der Bauten von Arenicola marina L. zwischen 


Gang und Rohre. 


Zusammenfassung. 


1. Die Tapete der Ginge von Arenicola marina L. unterscheidet sich 
in ihrer Konsistenz von dem umgebenden Sande, der an Perforationen 


der Gangwand eindringt. 


1 Das Vorkommen gréBter Durchmesser bis 1200 uw in Sand, der 500 uv weite 
Siebmaschen passierte, erklart sich daraus, daB diese »groBten™ Korner lang- 
gestreckt sind und in Richtung ihrer Langsachse durchs Sieb fallen. 
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2. In Schlicksand (I) aus einem dichtbesiedelten Arenicola-Biotop 
setzt sich die Gangwandung zur Halfte aus Kérnern derselben Grofen- 
ordnung wie im umgebenden Boden zusammen ( @ 201—300 4). Bei den 
kleineren und grdéBeren Korngruppen (101—200, 301—400 4) tber- 
wiegen im Wandbelag die kleineren Sorten. 

3. In gréberem Sande (II) gegrabene Gange weisen in ihrer Wan- 
dung durchweg eine gréBere Menge kleinerer KorngroBen auf. 

4. Es wird angenommen, daf die groBe Variationsméglichkeit von 
Arenicola marina L. bei der Auswahl seiner Biotope mit darauf zuriick- 
geht, daB die Zusammensetzung der Gangwandung in allen durch- 
grabenen Bodenarten ahnlich bleibt. 
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A. Veranlassung zur Arbeit. 

EBERHARDT und STEINER (1952) haben wohl als erste darauf hin- 
gewiesen, daB graue Fleischfliegen der Gattung Sarcophaga im Larven- 
stadium in Regenwiirmern schmarotzen kénnen. Aus Wiirmern, die 
infiziert im Freien gefunden wurden, gelang die Zucht der Imagines. 
Ebenso war die kiinstliche Infektion von Regenwiirmern mit Sarcophaga- 
Larvchen und ihre Weiterzucht bis zur Fliege méglich. Die Verff. 
kniipfen daran allgemeine Betrachtungen tiber die Stellung des fakul- 
tativen Parasitismus der geziichteten Art S.carnaria L. und seine még- 
- liche Erklarung, die in der Vermutung gipfelt, ,,da8 bei diesem fakulta- 
tiven Parasitismus dem Ausfall der Brutplatz-Suchfliige der Imagines 
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und der Schemaerweiterung der verstreut abgesetzten Larven eine 
besondere Bedeutung zukommt‘‘. Eigene Untersuchungen der letzten 
Jahre, die in ihren Ergebnissen und SchluBfolgerungen zum Teil von 
denen der vorerwahnten Verff. abweichen, veranlassen mich zu den 
folgenden Ausfiihrungen, die dazu beitragen mégen, weiteres Licht in 
die so mangelhaft bekannte Larvenbiologie der heimischen Sarcophaga- 
Arten zu bringen. Eingestreute kritische Bemerkungen zu den Angaben 
alterer Autoren médgen das Bild abrunden. 


B. Die bisher aus dem Schrifttum (kritisch betrachtet) sowie nach 
eigenen Untersuchungen bekanntgewordenen Brutmedien der wichtigeren 
heimischen Sarcophaga-Arten, ausgenommen S. carnaria. 


1. Die Fleischbriiter. 

Bereits HENDEL (1928) stellt fest, ,,daB Sarcophaga den Namen Fleischfliege 
zu Unrecht fiihrt, da sie nie auf frisches Fleisch geht wie Calliphora“*. Nach dem 
gleichen Gewahrsmann leben die Larven vielmehr ,,in faulenden pflanzlichen und 
tierischen Substanzen, Diinger, Kot, sind Allesfresser und als solche auch gelegent- 
lich Vertilger von Insektenlarven oder wirkliche Parasiten, besonders von Ortho- 
pteren, Lepidopteren, auch von Hierkokons von Spinnen.“‘ 

Wenn wir auch der Meinung sind und dies durch zahlreiche Protokolle belegen 
kénnen, daB die Angabe ,,geht nie auf frisches Fleisch** in dieser AusschlieBlichkeit 
nicht zutrifft, so ist doch zu sagen, dai Sarcophaga quantitativ als Fleischbesucherin 
kaum eine Rolle spielt. Die wahren fleischbesuchenden Tachiniden (s. 1.) sind 
die Lucilia- und Calliphora-Arten; gelegentlich, jedoch mehr lokal, Phormia terrae- 
novae R.-D. Die Sarcophaga-Arten treten demgegeniiber véllig zuriick. Ihr Anteil 
betragt nach dem Ausweis zahlreicher Fallenfange im Berliner Gebiet nicht mehr 
als etwa 1%. 

Aus Zuchtversuchen hat sich des weiteren ergeben, da wahrscheinlich der 
groBte Teil der das Fleisch besuchenden Sarcophaga-Arten dieses nur zum Zwecke 
der Nahrungsaufnahme, nicht aber zur Fortpflanzung tut. 

Hochst selten schliipften uns aus Fleischresten oder Fischképfen, die 
unter natiirlichen Bedingungen dem Fliegenbefall ausgesetzt waren und 
tausende von Lucilien und Calliphoren ergaben, Sarcophaga-Imagines. 
Die wenigen (3 Exemplare) bisher erhaltenen gehérten zur Art 8. similis 
Panp. Auch aus den Untersuchungen von Hunnia (1950) geht hervor, 
daB Sarcophaga nur in geringer Menge aus Kadavern geziichtet werden 


konnte, wobei leider die Artbestimmung unterblieb. 


2. Die Fakalienbriiter. 

Zahlreiche Kéderversuche mit menschlichen Exkrementen, iiber 
deren Ergebnis bereits kurz berichtet wurde (KrRcHBERG 1954), 
zeigten dagegen, daB gewisse Sarcophaga-Arten gern an dieses Substrat 
gehen, und zwar sowohl zum Zweck der Nahrungsaufnahme wie auch 
zur Fortpflanzung. Die Arten Sarcophaga haemorrhoidalis Fat., 8. 
melanura Ma., S. albiceps Ma. und S. haematodes Me. konnten in groBer 
Menge aus exponierten Haufen geziichtet werden. 
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Die Arten S. carnaria, S. carnaria var. vulgaris (wohl richtiger: ssp. vulgaris) 
Roup., S. subvicina Roup., S. barbata Tuoms., S. similis, 8. teretirostris PAaNnp. 
stellten sich anscheinend nur zur Nahrungsaufnahme ein. 

Wurden die Fallen mit toten Schnecken bekédert, so fingen sich darin Sarco- 
phaga carnaria, S.carnaria ssp. vulgaris, S. subvicina, S. albiceps, S. melanura, S. 

_haematodes, S. haemorrhoidalis, 8. teretirostris, 8. arcipes PAND. und S. incisilobata 
PanpD.; gezogen konnte daraus S. similis werden, die uns, wie oben bereits 
erwahnt, als bisher einziger sicherer Fleischbriiter bekanntgeworden ist. 


3. Die Insektenschmarotzer. 


a) Die nicht zur Gattung Sarcophaga (sens. str.) gehorigen Formen. 
Was nun die von EBERHARDT und STEINER zusammengestellten bis- 
herigen Beobachtungen iiber das Parasitieren von Sarcophaga-Arten in 
Insekten anbelangt, so sei im folgenden dazu Stellung genommen. 
Zunachst ist die von REBEL (1921) als ,,vermutlich*‘. zu Sarcophaga 
pabulorum Faw. gehorende ,,Mordfliegenart“ zweifellos keine Sarco- 
phaga, sondern eine Muscina. Sollte es sich nicht einfach um ein Ver- 
schreiben des Gattungsnamen handeln, so ist zuzugeben, daB die Art 
Muscina pabulorum Faw. einer Sarcophaga sehr ahnlich sieht. M. pabu- 
lorum ist nach Karu (1928) aus den Raupen des Kiefernspinners, der 
Nonne und aus den Larven von Lycoria militaris, die sich in groBer Zahl 
unter Blattern angehauft. hatten, gezogen worden. Nach den sehr griind- 
lichen und gewissenhaften Arbeiten von GOsswaLD (1934) ist es wahr- 
scheinlich, da von den Sarcophaga-Arten — zumindest von der von 
diesem Autor untersuchten S. schiitzer Kram. — nur kranke oder ge- 
schaidigte Raupen befallen werden. Die von REBEL beschriebenen //. 
pabulorum befielen jedoch, nach dem Aussehen der Puppen zu schlieBen, 
gesunde Nonnenraupen oder -puppen. Aus der Tatsache des Irrtums 
von REBEL ergibt sich fir EBERHARDT und STEINER die Notwendigkeit 
anzudeuten, daB sichtlich von Sarcophaga-Larven sowohl gesunde wie 
auch kranke oder geschidigte Raupen befallen werden. In Wahrheit 
handelt es sich in diesem Falle immerhin um Vertreter zweier vollig 
verschiedener Dipterenfamilien. 

Es ist lehrreich zu sehen — und zugleich ein warnendes Beispiel —, mit welcher 
 Zahigkeit sich auch hier die von den alteren Autoren gemachten — oft genug tiber- 
holten — Angaben von Lehrbuch zu Lehrbuch fortpflanzen und dabei als Unterlagen 
physiologischer, biologischer u.a. Betrachtungen dienen. Zum Teil ist die art- 
- spezifische sowie generische Klarung des Sarcophaga-Komplexes erst in den letzten 
Jahren und Jahrzehnten erfolgt, so daB die alten Angaben sich auf Tiere beziehen, 
die langst als zu einer anderen Art gehérig erkannt oder sogar in einer ganz anderen 


Gattung untergebracht worden sind. Die alten Autoren trifft dabei keine Schuld. 
Sie bestimmten die in Betracht kommenden Tiere mit den damaligen Hilfsmitteln 


) so gut wie moéglich. Die Schuld trifft allein die nicht kritisch genug vorgehenden 


neueren Bearbeiter, die ungeachtet der Tatsache, da inzwischen in systematischen 
Arbeiten die Nomenklatur der betreffenden Gruppen geklart wurde, mit den alten 
Namen weiterarbeiten. Betrachten wir unter diesen Gesichtspunkten doch einmal 


g* 
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die bekannteren, in der Literatur niedergelegten Angaben iiber das Schmarotzen 
von Sarcophaga-Larven in Insekten naher! 

Nach Kinoxet D’HeErRcuxats (1894) folgen in Nordafrika den groBen 
Heuschreckenschwirmen Scharen von Fleischfliegen der Art S. cla- 
thrata Ma., die ihre Larven zwischen die Analklappen dieser Insekten 
legen. Die in die Acridier einwandernden Larven leben dann von dem 
Fettgewebe und der Flugmuskulatur. Bereits 1920 deutet Barr (1920) 
darauf hin, da es sich héchstwahrscheinlich bei der S. clathrata von 
Kitnoxet D’Hercuxals gar nicht um eine Sarcophaga-Art, sondern viel- 
mehr um eine Blaesoxypha handelt, eine schon frith von den Sarcophagen 
im engeren Sinne abgetrennte Gruppe, deren Angehérige simtlich Heu- 
schreckenparasiten sind. Ihre Weibchen weisen im Gegensatz zu denen 
der Gattung Sarcophaga einen mehr oder weniger hervortretenden Lege- 
stachel auf. Nach Bar (I. c. S. 386) diirfte es sich bei der von KUNCKEL- 
D’Hercu.ats genannten Art um Blaesoxypha ungulata Panp. handeln. 


Die von EBERHARDT und STEINER auf S. 149 ihrer Arbeit erwahnten 
Lepidopterenraupen-Parasiten S. affinis werden heute zu der Gattung 
Agria gezogen, die sich deutlich von Sarcophaga unterscheidet und deren 
Angehorige als echte Tachiniden anzusehen sind (vgl. Bazr, 1. ¢. 8. 390 
bis 392). 


b) S. albiceps Ma. Waren die bisher genannten beiden Gruppen seit 
etwa 30 Jahren als gar nicht mehr zum Genus Sarcophaga gehorig 
bekannt, so handelt es sich bei den echten Sarcophagen, die als Schma- 
rotzer angegeben werden, vielfach um Fehlbestimmungen, die den 
Autoren der damaligen Zeit zu verzeihen waren, die aber die Klaérung 
der biologischen. Verhaltnisse in einem auBerordentlichen MaBe er- 
schwert haben. 

Grundsitzlich ist den alteren Angaben tiber die Artzugehérigkeit der, Sarco- 
phaga-Arten gegeniiber ein berechtigtes MiBtrauen geboten, da die Bestimmung 
gerade der schwierigeren Gruppen vor Erscheinen der Arbeit BorrcHmrRs (1912) 
tiberhaupt unméglich war und danach leider die Wichtigkeit der Bestimmung mit 
Hilfe des Hypopygs vielfach nicht anerkannt wurde und bei dem Versuch, mit den 
alten Mitteln die Diagnose durchzufiihren, Fehlschliisse einfach nicht zu vermeiden 
waren. Hs wire daher zu empfehlen, in Zukunft Untersuchungen tiber Sarcophagen, 
bei denen die Artzugehérigkeit nicht mit Hilfe des Hypopygs geklart wurde, als 
unzuverlaissig aus dem Kreis der Betrachtung auszuschlieBen. 

Bei kritischer Betrachtung der verschiedenen Angaben iiber das 
Schmarotzen von S. albiceps in Insektenlarven ergibt sich folgendes: 
Oben wurde bereits gesagt, da die Art hier in Berlin sowie in Laub- und 
Nadelwaldern der Umgebung dieser Stadt hiufiger Besucher mensch- 
licher Exkremente ist und daf sie in erheblicher Zahl aus im Freien 
exponierten Kothaufen geziichtet werden konnte. Kramer (1911), der 
als der wirklich verdienstvolle Erforscher der Lebensweise vor allem der 
mit Nonnen vergesellschafteten Sarcophaga-Arten anzusehen ist, schreibt 
als einziger, daB diese Art sich neben anderen sehr zu menschlichen 
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Exkrementen hingezogen fiihlt und schlieBt, da® sie in denselben ihre 
Entwicklung durchmachen werde. Er fing S. albiceps in seinem Be- 
obachtungsgebiet der Lausitz ziemlich selten und stellt fest, daB er in 
einem bedeutenden NonnenfraBgebiet nie ein einziges Exemplar er- 
beutet habe, obwohl die Art ein Schmarotzer der Nonnen sein soll. 
Seiner Ansicht nach beruht diese Angabe sicher auf Verwechslung mit 
S. tuberosa Panp., S. uliginosa Kram. und 8. schiitzei. Die weitere Mit- 
teilung, daB S. albiceps aus dem kleinen Espenbock Saperda populnea F. 
gezogen wurde, scheint gleichfalls auf einer Fehlbestimmung zu beruhen. 
Mir ist die Arbeit von Rapp, aus der EBERHARDT und STEINER die 
Angabe zitieren, nicht zur Hand, doch fallt es auf, daB eine Arbeit von 
KLEINE (1910) aus dem Jahre 1910 vorliegt, in der S. albiceps gleichfalls 
als echter Schmarotzer von Saperda populnea autgefiihrt wird. Barr 
_ (1. ec. S. 388), an den ich mich hier halte, gibt zu bedenken, daB nament- 
lich die von KiErne geschilderten biologischen Verhiltnisse mit denen 
des viel und regelmaBig beobachteten Parasiten des Pappelbéckchens, 
Billacea irrorata Ma., tibereinstimmen, so daB ihm auch hier eine Ver- 
wechslung bei der Bestimmung nicht ausgeschlossen erscheint. Es diirfte 
im tbrigen mit den Tatsachen der Sinnesphysiologie kaum vereinbar 
sein, da ein im Larvenstadium koprophages Insekt auBerdem ein 
echter Schmarotzer sein soll und dieses bei einem so verborgen lebenden 
Wirt, der in seiner zweijihrigen Entwicklungszeit eine ganz bestimmte 
Anpassung an seinen Lebensrhythmus verlangt. 

Es wire nach dem Gesagten zu begriiBen, wenn auch die beiden 
Angaben von Kr6BeER (1930/31), wonach S. albiceps sowohl aus Puppen 
der Nonne, wie des Kiefernspinners, sowie aus Engerlingen des Nashorn- 
kifers gezogen worden seien, in den entsprechenden Sammlungen nach- 
geprift werden kénnten. 

c) Die 8. schiitzei-Gruppe. Es bleiben schlieBlich als ,,echte‘ In- 
sektenparasiten aus dem Genus Sarcophaga nur die von KRAMER so 
eingehend erforschten Arten der S. schiitzei-Gruppe — S. schiitzei, S. tu- 
berosa, S. uliginosa und einige andere — iibrig, die in ihrer Entwicklung 
an die groBen Forstschadlinge Nonne und Kiefernspinner gebunden zu 
sein scheinen. Es konnte aber bisher in der Regel nicht einwandfrei 
geklart werden, ob es sich hierbei um einen echten Parasitismus oder 
nur um Befall kranker und verjauchender Raupen handelt. Wie bereits 
oben erwihnt, konnte fiir S. schiitzei letzteres mit groBer Wahrschein-. 
lichkeit erwiesen werden. Moéglicherweise sind die anderen Arten ge- 
legentlich (oder stets?) doch echte Schmarotzer. Kine vdllige Auf- 
klarung dariiber lige im forstlichen Interesse und ware wiinschenswert. 

—Téxe (1913) fiigt den genannten Arten noch 8. falewlata Pann. (= barbata) 
hinzu, die er aus Ténnchen, die in Nonnenrevieren gesammelt waren, erhielt. 


Merkwiirdigerweise erwahnt Kramer (1. c. S. 34) die Art gar nicht in Zusammen- 
hang mit dem Lausitzer Nonnenauftreten und bezeichnet sie als selten. 


ff 
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©. Zur Ernadhrungsweise der Larven von S. carnaria. 
1. Das bisher aus dem Schrifttum Bekanntgewordene. 


Was die hier nunmehr besonders interessierende S. carnaria anbe- 
langt, so sind die biologischen Angaben iiber ihre Entwicklung sehr 
diirftig. 

Kramer (l.c. S. 27) teilt mit, daB diese auBerst haufige Art zweifellos ein 
Parasit der Nonne sei, wie ScHt'rzE durch Ziichtung nachgewiesen habe, daB sich 
aber andererseits ihr Stand in den FraBgebieten wahrend der Nonnenkalamitat 
nicht wesentlich vergréBerte. Beide Tatsachen korrespondieren schlecht mit- 
einander, und es sei offengelassen, ob ScHtTzzE in der damaligen Zeit, als die Kennt- 
nis der anderen Nonnenschmarotzer aus der Gattung Sarcophaga gerade erst im 
Entstehen begriffen war, nicht auch eimem Irrtum zum Opfer gefallen ist. BAER 
(1. c. S. 390) driickt sich auch sehr vorsichtig iiber das Schmarotzertum von S. car- 
naria bei Nonnen aus, betont gleichfalls, daB die Art bei den Massenvermehrungen 
der Nonne hinter den eigentlichen Nonnen-Sarcophagen an Zahl weit zuriickbleibt 
und gibt ferner als Wirt die groBe siidliche Heuschrecke Saga serrata F. an. Weiter- 
hin schreibt Barr, da die Entwicklung der Art vorwiegend in toten Insekten wie 
tiberhaupt in allerhand Faulnisstoffen auBer allem Zweifel stehe. Mit derartigen 
Angaben ist nun gar nichts anzufangen, insbesondere was die ,,Flucht in die 
beriihmten Faulnisstoffe anbelangt. Es dient der Klarung der Verhaltnisse immer 
besser, in solchen Fallen unser Nichtwissen einzugestehen. ROHDENDORF (1930) 
im Lindner tibernimmt die Angaben nahezu wortlich von BazEr. 

Aus all dem Gesagten ergibt sich, daB wir tiber die Larvenentwick- 
lung der S. carnaria in Deutschland vor Erscheinen der EBERHARDT und 


Srernerschen Arbeit so gut wie nichts wuBten. 


2. 8. carnaria als obligatorischer Regenwurmparasit. 


a) Freilandbeobachtungen. Bei unseren eigenen Untersuchungen war 
es uns auch aufgefallen, dai die Dichte der Sarcophaga carnaria in 
unserem Berliner Beobachtungsgebiet ebenfalls recht hoch war. Wir 
fanden vor allem die Maénnchen der Nominatform 8. carnaria carnaria 
berall auf den in der Sonne liegenden Wegen in Parks und Garten 
wahrend der ganzen Sommersaison in ziemlich gleichbleibender Haufig- 
keit. Gelegentliche Beobachtungen machten wir auf mehr oder weniger 
feuchten Wiesen, wo sich die Art zusammen mit der Unterart S. carnaria 
ssp. vulgaris recht haufig auf Maulwurfshaufen fand; ferner auf Wegen, 
die durch nicht zu schattiges Busch- und Waldgelinde fiihrten. 

Wie weiter oben erwihnt, konnten wir S. carnaria weder aus Faeces, 
noch aus Fleisch oder Fischresten ziichten, und es erhob sich deshalb 
immer wieder die Frage nach dem Substrat, das derart gleichbleibend 
groBe Mengen dieser Fleischfliege wihrend der ganzen Saison her- 
vorzubringen vermag. Eine Larvenentwicklung in Insektenleichen 
scheint, speziell unter den Verhaltnissen des Stadtgebietes, wenig Wahr- 
scheinlichkeit fiir sich zu haben, wenigstens ist uns bisher nichts der- 
artiges bekannt geworden. 
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So standen die Dinge, als wir die wertvolle Publikation EBERHARDT 
und STEINERs in die Hinde bekamen und dadurch auf den Gedanken 
gebracht wurden, dafs auch unsere S. carnaria sich in Regenwiirmern 
entwickeln kénnte. Diese Erklirung wiirde ausgezeichnet mit den vor- 
her gemachten Ausfithrungen iiber das bevorzugte und bestandsgleiche 
Vorkommen im Garten- und Parkgelande Berlins, auf Wiesen sowie 
auf nicht zu schattigen Waldwegen iibereinstimmen, alles Ortlichkeiten, 
an denen Regenwirmer hiaufig sind. 

Wir konnten den Dingen nicht sofort nachgehen, doch beobachtete 
ich zufallig wahrend des Sommers, im Juni, ein Sarcophaga-Weibchen, 
sichtlich im Legedrang, das sich in einem Garten in Berlin-Lichterfelde 
eilig auf einem Beet zu schaffen machte, leider aber sehr schnell im 
Unterholz verschwand, bevor Beobachtungen iiber eine eventuelle 
Larvenabgabe angestellt oder das Tier zur Feststellung von Art und 
Trachtigkeit gefangen werden konnte. Erst Ende September hatten wir 
wieder Gelegenheit, uns dem Problem zuzuwenden. Wie schon im Juni 
des Jahres sahen wir zufallig ein Sarcophaga-Weibchen auf dem Vete- 
rinairgelinde des Bundesgesundheitsamtes in Berlin-Dahlem in hastiger, 
fir das sonstige Verhalten der Art ganz untypischer Weise tiber den 
Erdboden laufen und sich ,,fortpflanzungsreif‘‘ benehmen. Es rannte 
mit ziemlicher Geschwindigkeit auf dem Boden entlang und untersuchte 
eingehend die zahlreich vorhandenen Regenwurmhaufchen, indem es 
sie von allen Seiten in groBer Hast umkreiste, hinaufkletterte und 
irgendwie einzudringen versuchte. 

Um zuniachst einmal einen Anhalt zu bekommen, um welche Art es 
sich dabei handelté, fingen wir das Tier ein. Es erwies sich als ein hoch- 
gravides Weibchen der S. carnaria-Gruppe mit 4 Dorsozentralborsten, 
beborstetem 2. Abdominalsegment und den eigentiimlich fleischfarbenen 
Genitalsegmenten, die uns schon frither bei Sarcophaga-Weibchen auf- 
gefallen waren, die wir als zu dieser Artengruppe gehorig gedeutet 
hatten. Gelegentlich, vor allem an frischen und frisch toten Tieren, 
kann die rétliche Farbung so intensiv sein, da bei oberflichlicher Be- 
trachtung eine Verwechslung mit anderen Arten ,,ano rubro”, etwa 
8. haemorrhoidalis, moglich ist. Bei sammlungstrockenen Exemplaren 
dunkelt die Farbung iibrigens ziemlich stark nach. 

‘Angeregt durch die geschilderte zufallige Beobachtung, begannen 
wir nun mit systematischen Nachforschungen und stellten zu unserer 
Uberraschung iiberall derartige Sarcophaga- Weibchen bei der gleichen 
Tatigkeit an geeigneten Ortlichkeiten des genannten Veterinirgelindes 
fest. Als solche fanden wir Beete, schiitter mit Pflanzen bewachsene 
- Rasenflachen und Wege. An allen diesen Stellen waren Regenwurm- 
- haufchen in Mengen vorhanden. Sogar auf den durch das Gelinde 
fiihrenden gepflasterten SteinstraBen waren die Weibchen zu finden, 
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sofern Regenwurmhaufchen zwischen Bordstein und Fahrbahn vor- 
handen waren. 

Bei schénem Wetter konnten wir zeitweise 2—3 solcher Tiere je 
Quadratmeter bei ihrer suchenden Tatigkeit beobachten. Sie liefen dabei 
mit groBer Geschwindigkeit iiber den Boden, wobei wir bis zu 10 cm 
Fortbewegung in etwa 2sec feststellten. Kamen die Tiere bei ihrer 
Tatigkeit auf die steinerne Fahrbahn, so flogen sie flach suchend umher, 
bis sie wieder an Rasen oder erdige Bereiche gekommen waren, wo 
die Suche in der geschilderten hastigen Weise weiterging. 

Gleich zu Anfang beobachteten wir auf einem Weg ein Weibchen, 
welches nach langeren Versuchen in das Loch, das aus einem Regenwurm- 
haufen hinausfiihrte, eindrang, wie wir annehmen muften, zum Zwecke 
der Larvenabgabe. Wir fingen es leider zur Zucht heraus und begaben 
uns dadurch der Méglichkeit, den Nachweis fiir die Belegung von Regen- 
wirmern mit Larven in der Natur zu erbringen.~ 

Die gleiche Beobachtung gliickte nimlich im Verlauf unserer sich 
tiber mehrere Tage erstreckenden Nachsuche nicht ein einziges Mal mehr. 
Wohl machten sich iiberall die Weibchen an den Regenwurmhaufen 
zu schaffen, versuchten auch unter Aufbietung aller Krafte einzudringen, 
doch brachen sie ihre Bemtihungen stets unvermittelt ab und flogen 
oder liefen zum nachsten Hiaufchen, wo dasselbe Spiel begann. Auch 
eine Larvenabgabe konnte nicht beobachtet werden. ErfahrungsgemaB 
miissen dazu die Tiere eine Zeitlang verweilen und machen wahrend des 
Momentes der Geburt einen angespannten Eindruck. 

Kinmal auf die legereifen Weibchen aufmerksam geworden, konnten 
wir sie bei stichprobenhafter Nachsuche tiberall auf den in Dahlem und 
Lichterfelde vorhandenen Rasenflaichen in gleicher Weise wie oben ge- 
schildert feststellen. 

Trotz weiteranhaltenden warmen Wetters lie8 die Hiufigkeit der 
Tiere in den ersten Oktobertagen stark nach, so muBten wir am 2. 10. 
bereits lingere Zeit suchen, um die notwendige Anzahl von Weibchen 
zu den spiter beschriebenen Zuchtversuchen zusammenzubekommen. 
Eines dieser Tiere erwies sich tibrigens als voéllig larvenleer, wie die 
genaue Nachpriifung durch Offnen des Hinterleibes ergab. Demnach ist 
anzunehmen, dai die Hauptablageperiode zu diesem Zeitpunkt bereits 
vortiber war. Immerhin konnte noch am 22. 10. ein wohl verspitetes 
Weibchen mit Fortpflanzungsgebaren beobachtet werden. 

Nach unseren Beobachtungen glauben wir annehmen zu miissen, da8B 
die Tiere nicht so sehr mittels des Geruches, sondern vielmehr mit Hilfe 
vielleicht an den FiiBen befindlicher chemotaktischer Sinnesorgane die 
Regenwurmhiufchen aufspiiren. Sie liefen namlich vollig wahllos tiber 
den Boden und stutzten erst dann, wenn sie sich zufallig auf einem 
Regenwurmhaufen befanden, liefen aber keinesfalls zielstrebig darauf 
zu. Das Ganze erinnerte an das Gebaren von Stubenfliegen, die auf 
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dem Tisch ,,zufallig‘‘ mit ihren FuSsinnesorganen Zuckerkérnchen 
finden. Andererseits konnte auch beobachtet werden, daB sie mit dem 
gleichen Kifer Ritzen und Risse im Boden untersuchten, die keinesfalls 
von Regenwiirmern herriihrten. Es ist wohl anzunehmen, da8 eine 
ganze Reihe verschiedener Reaktionsablaufe bei den Weibchen zusam- 
men wirken miissen, um zur erfolgreichen Larvenabgabe zu fiihren. Da 
ist zunichst das Kothaéufchen des Regenwurmes, das sichtlich nicht mit 
Hilfe des Geruches aufgefunden wird. Sodann muB, vielleicht mittels 
optischer sowie taktiler Reize, der Eingang der Regenwurmréhre ge- 
funden werden. Vermittels geruchlicher Wahrnehmung, vielleicht auch 
mit Hilfe von Sinnesrezeptoren an den FiiBen, mu8 das Tier schlieBlich 
feststellen, ob die Réhre von einem Regenwurm bewohnt wird und 
vielleicht auch, ob er die notwendige GréBe hat, um die Entwicklung 
einer oder mehrerer Larven zu erméglichen. Moéglicherweise ist das 
abrupte Abbrechen des Suchvorganges, das weiter oben beschrieben 
wurde, dadurch begriindet, daB ein Glied in dieser Ablaufkette fehlte; 
daB die Rohren vielleicht keine oder zu kleine Wiirmer enthielten, was 
ja der menschlichen Beurteilung entzogen ist. 

Im Gegensatz zu den Befunden EBERHARD und STEINERS fingen wir in Fallen, 


die mit einer groBen Anzahl frischer lebender Regenwiirmer bekodert und direkt 
auf den Rasen gestellt worden waren, der von trachtigen. Weibchen wimmelte, kein 


einziges derselben. 

Sicher werden nun die Weibchen bei ihrer tagelangen Suchtitigkeit 
an bewohnte Réhren gelangen, die geeignete Wirte enthalten und ihre 
Larven deponieren, Bedenkt man, dafi die Nachkommenschaft der 
Fleischfliegen im Gegensatz zu den eierlegenden Arten der anderen 
SchmeiBfliegengattungen auBerordentlich gering ist — durchschnittlich 
20—30 Larvchen — und unterstellt man, daB die Tiere vielleicht mehrere 
Tage Zeit haben, um die nach und nach reifenden Liarvchen schubweise 
abzustoBen, so ist es nicht weiter verwunderlich, daB man so selten 
Zeuge einer gegliickten Larvenabgabe ist. Immerhin meine ich sagen 
zu konnen, daB® das so vielfach beobachtete Gebaren der Weibchen so 
typisch fiir einen echten Parasiten war, daB der Gedanke, in S. carnaria 
obligatorische Regenwurmparasiten vor sich zu haben, einen hohen Grad 
von Wahrscheinlichkeit gewinnt. Zweifellos hatten die Tiere auf dem 
in Rede stehenden Gelinde geniigend Méglichkeiten, in Millkasten u. dgl. 
ihre Nachkommenschaft an faulenden tierischen oder pflanzlichen Sub- 
stanzen unterzubringen, doch konnten wir trotz eingehender entsprechen- 
der Suche nichts dergleichen beobachten; und die Saprophagie erscheint 
mir auch unwahrscheinlich, weil eben das so tiberaus typische Gebaren 
der Tiere damit schwer in Kinklang zu bringen ware. 

b) Zuchtergebnisse. Zur Feststellung der Artzugehorigkeit der ab- 
legenden Weibchen, zu der man, wie noch einmal betont sei, die Mainn- 
chen benétigt, da die Weibchen der S. carnaria-Gruppe — zu der ich 
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die Arten S. carnaria, S. carnaria ssp. vulgaris und S. subvicina rechne — 
nicht zu unterscheiden sind, setzten wir Zuchten, ausgehend von ge- 
fangenen graviden Weibchen, an. Sie sollten gleichzeitig zur Fest- 
stellung des Verhaltens der Larven gegentiber Regenwiirmern dienen. 
Zum Vergleich wihlten wir als Brutmedium Pferdehackfleisch. 

Die Larven erhielten wir durch leichten Druck auf die Basis des 
Hinterleibes der Weibchen, wobei zu bemerken ist, daB zwischen den 
lebenden Larven, die sogleich ihre Eihaut abstreiften, gelegentlich noch 
unentwickelte Eier zum Vorschein kamen. Das Herausdriicken auch 
der letzten Larven erwies sich als sehr schwierig, da selbst bei geschick- 
tester Manipulation beim Offnen des Hinterleibes der getéteten Weib- 
chen sich immer noch in der Hinterleibsspitze einige Exemplare befanden. 
Im Durchschnitt erhielten wir je Weibchen etwa 10 Larven, bei einem 
Maximum von etwa 15 und einem Minimum von etwa 5. Uber die 
Gesamtzahl der Larven je Weibchen ist damit nichts ausgesagt, da 
nicht bekannt war, wieviel Larven bereits abgelegt worden sind. Ein 
Weibchen erwies sich, wie bereits erwaihnt, als leer. 

Simtliche der zu Zuchtzwecken gefangenen Weibchen gehorten zur 
S. carnaria-Gruppe, wenn auch einige Tiere ein nahezu nacktes 2. Ab- 
dominalsegment aufwiesen, was aber nach BOrtcHER haufiger vor- 
kommt. Sie unterschieden sich aber dann von den sonst sehr ahnlichen 
Weibchen der S. albiceps-Gruppe durch die schon erwahnte hellrétliche 
Farbung der Genitalsegmente, die bei diesen nach unseren Feststellungen 
mehr grau bis schwarzlich sind. Die lebhaften Larven wurden nun in 
Anlehnung an die EBERHARDT und STEINERSche Versuchsanordnung 
(l. c. 8S. 155) in eine Petrischale mit feuchtem FlieBpapier gebracht, in 
der sich ein Regenwurm von etwa 5 cm Lange befand. 

Dieser, wie die tibrigen von uns zur Zucht benutzten Wirmer, besa} 
kein Clitellum, was wohl jahreszeitlich bedingt war, da nach KtKEn- 
THAL-MArrTHES (1953) die Clitellum-Bildung nur bei geschlechtsreifen 
Tieren von Februar bis August auftritt. Das von EBERHARDT und 
STEINER regelmiBig beobachtete Eindringen der Larven an dieser Stelle 
war jetzt also nicht méglich, und es blieb festzustellen, ob und an welcher 
Stelle die Larven in den Regenwurm unter diesen Umstinden eindringen 
wiirden. 

Die tiber das ganze feuchte Filtrierpapier in der Schale verbreiteten 
Larvchen sammelten sich nun sehr schnell auf dem Wurm mit Ausnahme 
einiger weniger, die am Rand des Glases herumwanderten. Sie krochen 
zundchst in ziemlicher Kile auf dem Wurm vom Kopf bis zum Hinter- 
leibsende und zuriick und bemiihten sich bald, mit Hilfe der Mund- 
werkzeuge eine Kintrittspforte zu schaffen. Insbesondere versuchten sie 
zwischen den Ringeln Locher zu bohren, kamen jedoch zuniachst nicht 
zum Ziel, nahmen ihre Wanderung in groBer Hile wieder auf und be- 
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gannen an anderen Stellen. Um den Tieren nun den Eintritt zu ermég- 
lichen, punktierte ich den Wurm an einer Stelle, worauf einige Larvchen 
in das Loch eindrangen, sich dann aber doch wieder herausbohrten und 
eifrig suchend weiterliefen. Nach etwa einer halben Stunde hatte eine 
Larve am Vorderende eine Stelle gefunden, die sichtlich den Bemithungen 
dieser und anderer sich am Bohrakt beteiligender Larven nicht ge- 
wachsen war und ein Kindringen gestattete. Nachdem noch ein intakter 
Wurm hinzugelegt worden war, wurde die Beobachtung an diesem Tag 
abgebrochen. 

Am nachsten Morgen fanden sich die meisten Larven, ungefahr 10 

bis 12 Stiick, in dem zuletzt zugelegten Wurm, alle an einer Stelle und 
nur mit dem Hinterleibsende herausragend, wie bei EBERHARDT und 
STEINER abgebildet. Die restlichen Larven fraBen am anderen Regen- 
wurm an der von ihnen gewahlten Stelle, bemerkenswerterweise nicht 
an der, die ich selbst gedffnet hatte. Sie waren bereits etwas gréBer und 
hatten gut gefillte Darme. Die Larven wuchsen rasch heran, indem sie 
zum Teil in den Regenwiirmern frafen, zum Teil, besonders als sie gréBer 
wurden, die neu hinzugegebenen Regenwiirmer aushdhlten, wobei sie 
auBen lagen. Im erstgenannten Fall staken sie in der Langsrichtung 
fast 1 em tief im Wurm, wobei nur die Stigmen heraussahen. Im 3. Sta- 
dium waren sie sehr gefraBig. Die etwa 20 Larven verzehrten je Tag 
ungefihr die gleiche Anzahl Regenwiirmer der genannten Grobe. Nachts 
fraBen sie am meisten, denn morgens waren sie immer starker gewachsen 
als tagsiiber. Ubriggeblieben waren dann nur einige wenige Glieder 
sowie Magen-Darminhalt der Wiirmer. Die Zucht ging bei einer Tem- 
peratur von etwa + 27°C vonstatten. Nach 8 Tagen waren die Larven 
erwachsen und verpuppten sich in Sagemehl mit der bei Sarcophaga- 
Zachten immer wieder zu beobachtenden UngleichmiBigkeit. Eine 
Vergleichszucht mit Pferdehackfleisch entwickelte sich gleichfalls gut, 
ja, wie es schien, sogar besser, da diese Larven bereits nach 5 Tagen 
ausgewachsen waren und an Gréfe zum Teil die an den Regenwiirmern 
geztichteten Exemplare iibertrafen. Sie wurden zur Verpuppung auch 
in Sagemehl iiberfiihrt, wanderten allerdings noch mehrere Tage ruhelos 
darin umher und verpuppten sich dann: gleichfalls sehr unregelmaBig. 
Die ersten Imagines erschienen bei Zimmertemperatur (+ 20°C) nach 
einer Puppenruhe von 17 Tagen. 
Aus der mit Regenwiirmern gefiitterten wie aus der an Fleisch ge- 
haltenen Gruppe schliipften nun sowohl S. carnaria wie S. carnaria ssp. 
vulgaris, wie an den Hypopygien der Mannchen einwandfrei zu erkennen 
war (Abb. 1 und 2). Beide ,,Rassen“ waren also unter den ablegenden 
Weibchen gewesen. 


Es sei jedoch darauf hingewiesen, daB die Sammelart S. carnaria L. auBer der 
Nominatform und der ssp. vulgaris Ronp. (= schulzi Mitt.) noch weitere auBerst 


110 E, KircHBERG: 


schwer zu trennende systematische Einheiten umfaft. Die Unterscheidung ist auch 
hier nur genitalmorphologisch méglich. Genannt sei S. c. meridionalis RoHD. 
(= lehmanni Mitu.). Andere noch nicht beschriebene Formen liegen vor. Wieweit 
nun in diesem Falle die so haufig zu beobachtende Tatsache zutrifft, daB morpho- 
logisch auBerst ahnliche Formen in ihrer Lebensweise stark differieren, kann nach 
Ausweis unserer geringen Kenntnisse nicht entschieden werden. Vielleicht liegt 
hier aber ein Schliissel zum Verstandnis der uns bisher nicht durchschaubaren 
Zusammenhinge zwischen morphologischer Kategorie und Lebensweise des S. car- 
naria-Komplexes verborgen. 


Das Schliipfen der Tiere war entsprechend der Verpuppung sehr un- 
regelmaBig. Bisher haben wir 17 Tiere erhalten, von denen 3 S. carnaria 


Abb. 1. 


Abb. 1. Mannlicher Kopulationsapparat von Sarcophaga carnaria L. 1 Forceps, 2 vorderer 
Haken, 3 hinterer Haken, 4 Penis; der apicale Haken zeigt nach vyorn. 20fach. 


Abb. 2. Mannlicher Kopulationsapparat von Sarcophaga carnaria ssp. vulgaris ROD. 
1 Forceps, 2 vorderer Haken, 3 hinterer Haken, 4 Penis; der apicale Haken zeigt nach unten. 
20fach. 


$3 und 5 S. carnaria ssp. vulgaris 33 waren; an 29, deren Zugehorig- 
keit zu einer der beiden ,,Rassen“ bisher nicht zu ermitteln ist, sind 8 
geschliipft. Sie diiften sich prozentual wohl im gleichen Verhaltnis 
wie die $3 befinden. . 

Kin weiteres 3 konnte wegen der Starrheit des Hypopyg nicht be- 
stimmt werden. Immerhin steht aber soviel fest, daB es nach Ausweis 
des Forceps auf keinen Fall zur S. carnaria-Gruppe gehért. Vielleicht 
sind also unter den anderen Sarcophaga-Arten, deren Fortpflanzungs- 
modus wir nicht kennen, noch weitere Regenwurmparasiten. 


3. Kritische Betrachtungen der eigenen und der von EBERHARDT und 
STEINER erhaltenen Ergebnisse im Hinblick auf das Schmarotzertum von 
S. carnaria. 


Damit erscheint mir der nahezu liickenlose Nachweis erbracht zu 
sein, dafS sowohl S.carnaria wie dessen deutlich verschiedene Form 
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S. carnaria ssp. vulgaris in Regenwiirmern schmarotzen, wenn auch noch 
die Larvenabgabe in Regenwurmléchern oder an Regenwiirmern sowie 
der Befall derselben unter natiirlichen Bedingungen nicht beobachtet 
werden konnte und somit ein, wenn auch wichtiges Glied in der Beweis- 
kette fehlt. Immerhin diirfte sich doch den geschilderten Befunden sowie 
den Ergebnissen von EBERHARDT und STEINER entnehmen lassen, daf 
mit an Sicherheit grenzender Wahrscheinlichkeit diese Liicke als in 
unserem Sinne beantwortbar anzusehen ist. Wir beabsichtigen, den 
Dingen im Verlauf unserer weiteren Untersuchungen nachzugehen und 
werden spiter dariiber berichten. 

Im Gegensatz zu EBERHARDT und STEINER neige ich der Auffassung 
zu, daB S. carnaria als obligatorischer Regenwurmparasit anzusehen ist. 
Wie weiter oben angefiihrt, liegen keine exakten Mitteilungen tiber ein 
Briiten derselben in Fleisch oder anderen Stoffen vor, auch die Angaben 
tiber das Schmarotzen in Insekten sind diirftig und nicht zweifelsfrei. 
Das auffallige Verhalten der Weibchen an den Regenwurmhaufchen 
scheint doch ein langeingefahrenes Schema darzustellen, was unwahr- 
scheinlich macht, daB dieselben Tiere ebenso gut wahlweise auf Fleisch 
u. dgl. ablegen wiirden. Der giinstige Verlauf der Vergleichszucht mit 
Hackfleisch steht dieser Auffassung nicht entgegen, da die Larven kiinst- 
lich auf dieses Substrat gebracht wurden. Die von EBrrRuarpt und 
SrerveR unter den von ihnen ermittelten Voraussetzungen gegebene 
Erklarung des Uberganges von der Saprophagie zum fakultativen 
Schmarotzertum bedarf unter diesen Umstanden méglicherweise der 
Revision. Zur endgiiltigen Klirung sind weitere Versuche und Be- 
obachtungen, vor allem im Freiland, nétig. 

Meine Befunde haben ferner gezeigt, dafi den Larven auch ein Ein- 
dringen in den Regenwurm moglich ist, wenn er kein Clitellum aufweist. 
Die Larven werden natiirlich bei Vorhandensein eines solchen diese 
Stelle als locus minoris resistentiae zum EHindringen bevorzugen. Sie 
miissen aber auch fahig sein, und meine Versuche haben dies gezeigt, 
ebenso in den clitellumlosen Regenwurm einzudringen, weil ja sonst ihre 
Fortpflanzung im Herbst, die zu iiberwinternden Puppen fihrt, wegen 
des Mangels an geschlechtsreifen Wiirmern in Frage gestellt ware. 


Zusammenfassung. 

1. Eine kritische Durchsicht der bisher in der Literatur nieder - 
gelegten und zum gré8ten Teil von EppRHaRpT und Sterner heran- 
gezogenen Befunde iiber das Schmarotzen der Sarcophaga-Arten in 
Insekten 1a8t erkennen, da dieselben vor allem wegen Fehlens einwand- 
freier Bestimmungen héchst unsicher sind. Nach Aussonderung der 
zweifelhaften Fille bleiben als wirkliche Insektenparasiten nur die be- 
kannten Nonnenschmarotzer S. schiitzei, S.uliginosa und S. tuberosa 
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iibrig, wobei es scheint, als ob in der Regel von diesen nur kranke oder 
bereits verjauchte Raupen befallen werden. 

2. S.carnaria, iiber deren Larvenentwicklung die in der Literatur 
niedergelegten Daten nur auBerst diirftig und wahrscheinlich zum Teil 
falsch sind, diirfte nach unseren geschilderten Versuchen und Befunden 
nicht nur, wie EBERHARDT und STEINER meinen, fakultativer, sondern 
vielmehr obligatorischer Regenwurmparasit sein. Das Verhalten der 
graviden Weibchen ist unbedingt das eines echten Schmarotzers. Diese 
Befunde gelten ebenso fiir S. carnaria ssp. vulgaris. 

3. Die Larven von S. carnaria sind im Gegensatz zu den EBERHARDT 
und Srrermerschen Angaben nicht auf das Clitellum zum Eindringen in 
den Wurm angewiesen, sie sind auch faihig, den unverletzten clitellum- 
losen Wurm zu befallen. 

4. Die von EBERHARDT und STEINER entwickelte Theorie tiber das 
Zustandekommen des ihrer Meinung nach nur fakultativen Parasitismus 
von S.carnaria im Larvenstadium dirfte infolgedessen vielleicht. zu 
revidieren sein. 
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I. Allgemeines tiber Wirbelsiulenanomalien bei Fischen. 


Ks war schon alteren Autoren (STANNIUS, ERDL, Hyrtt) aufgefallen, 
daB Synostosen und andere Verbildungen an den Wirbeln bei Fischen 
vorkommen. Namentlich Hyrtt (1862) hat hieriiber auf Grund eines 
umfangreichen Skeletmaterials berichtet. Er bemerkte auch, daf es 
tiberrascht, da gerade bei Fischen diese Anomalien verbreitet sind, 
wahrend sie doch wegen ihrer Bewegungsart im Wasser iiber eine be- 
wegliche Wirbelsiiule verfiigen miissen. Aus denen ihnen typischen 
Lokomotionsformen haben allerdings die Schlangen noch beweglichere 
Wirbelsiulen, bei denen jedoch Wirbelanomalien scheinbar kaum auf- 
zutreten pflegen. Jedenfalls hat Korscuer (1932), der sich in vielen 
Arbeiten mit der Frage der Skeletstorung und Knochenbriiche bei 
Wirbeltieren befaBt hat, bei 330 daraufhin untersuchten Schlangen- 
skeleten keine Bildungsanomalien an den Wirbeln feststellen konnen, 
wohl aber besonders viele und in verschiedener Weise verheilte Rippen- 
briiche. Die Haufigkeit dieser erklart sich mit durch den Umstand, 
daB viele Schlangenarten ihre Beute durch Umschlingung kraftvoll er- 
driicken, wobei sie scheinbar auch ihre eigenen Rippen beschadigen. 

Sind somit Wirbelanomalien bei Fischen haufig, ohne da diese 
dadurch in ihrer Lebensweise und in ihrer Behauptung gegentiber den 
verschiedensten Bedrohungen aus der Umwelt wesentlich beeintrachtigt 
werden, so gewinnen diese Veranderungen ein verstirktes Interesse, falls 
sie so extrem ausgebildet sind, dai sie dadurch Kérperbau sowie seine 
. Leistungen zum mindesten in mancher Weise negativ beeinflussen und 


herabsetzen. 


Unter diesem Gesiphiaweneel : 
der Rumpf-Schwanzregion der Wirbelsiule bel Ga 
denen sich ein fast gleichartiger Fall, ebenfalls bei Gaus 
den Korscurtt (1941) beschrieb, ohne ihn jedoch in seiner Genes 
eindeutig kliren zu kénnen. 

Stérungen in der Ausformung der Wirbelsdule bei Fischen, Perahende 


treten als Skoliosen, Lordosen, Kyphosen, Verwachsungen einzelner 
- Wirbel untereinander und als sog. Plekospondylien auf. Unter der 
letztgenannten Bezeichnung werden Wellenkriimmungen der Wirbel- 
siule verstanden. Bei allen diesen Anomalien ist die iibliche Zahl der 
: | Wirbel i im allgemeinen erhalten. Doch variieren die Wirbel zahlenmabig 
auch bei den gleichen Arten der Fische in der Norm oft nicht unerheblich. 
a So betrigt die Wirbelzahl bei Gadus callarias, festgestellt an etwa 
a 2000 Exemplaren aus nordrussischen Gewassern (L. S. Bere), wechselnd 
_ zwischen 51 und 56. 

. Man hat die Entstehung der Anomalien der Wirbel, die zu den 
_ Wirbelsiulenverkriimmungen AnlaB geben, in verschiedener Weise zu 
_ erkldren versucht. Man dachte in dieser Hinsicht an friihzeitig auf die 
Knochenbildung einwirkende Infektionen (HOFER, PLEHN), an parasitare 
Einfliisse, wie auch an Traumen aller Art. Auch Umwelteinfliisse, wie 
Temperatureinwirkungen, Salzgehalt des Wassers, Ernahrungsfaktoren 
_ (Vitamine u.a.) sollen die embryonalen Wirbelanlagen in ihrer Aus- 
_ bildung beeinflussen kénnen (Taninea). Doch kann man vorerst die 
oe Verformung der Wirbel, wie deren Verwachsung untereinander, die 
dann sekundar zu Skoliosen, Kyphosen usw. Anla8 geben kann, nur 
allgemein als friihembryonale Hemmungsbildungen ansprechen, wobei 
die zugrunde liegenden Momente, wie das bei vielen Mi8bildungen der 
Fall ist, nicht im einzelnen zu erkennen sind. Weiter scheint es so, als 
ob die Fische, zum mindesten einzelne Familien und Arten derselben, 
= in besonderem Ausma zu solchen Wirbelanomalien neigen. Diese Auf- 
___ fassung im Sinne friihembryonaler Wachstumsstérungen wird auch durch 
die Besonderheiten der Gestaltsveriinderungen an den Wirbeln gestiitzt. 


auf Gestaltsveriinderungen einzelner oder auch zahlreicher Wirbel, 


e ee Sie betreffen vor allem die Wirbelkérper, die oft im ganzen oder mehr s 


einseitig craniocaudal verkiirzt und dorsoventral verlingert oder auch 


aus der normalen Richtung gebrachte obere und untere Bogen wie auch 
Dornfortsitze aufweisen. 


a (Karpfen, Forellen), die damit zugleich den ganzen Fischk6rper in seiner 


Gestaltung und seinen Proportionen beeinflussen. Diese Wirbelsiulen- 


___ abgeflacht oder miteinander verwachsen sind, und auch verbildete oder : 


Aus der vielgestaltigen Menge der Wirbel- und Wirbelsiulenanomalien 
kann in genetischer Hinsicht eine Gruppe ausgesondert werden. Das 
sind die Wirbelsiulenverkiirzungen namentlich einzelner Zuchtrassen 
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verkiirzungen gehen mit einer Herabsetzung der sonst fiir die Art 
typischen durchschnittlichen Wirbelzahl einher. Namentlich die Unter- 
suchungen von WUNDER haben es mehr als wahrscheinlich gemacht, 
daf es sich hier um mutative Veriinderungen in der Erbmasse handelt, 
daB diese Wirbelsdulenverkiirzungen somit erbbedingt sind. Diese 
Mutationen k6nnen so erbfest werden, daB sie den Wert von rasse- 
bildenden Merkmalen erhalten (WuNDER). In diesen erbbedingten 
und erbfesten Wirbelsiulenverkiirzungen bestimmter Fischpopulationen 
und Fischrassen kann man gewissermafen Parallelerscheinungen sehen 
zu den ebenfalls erblich begriindeten Vorgingen der Knick-, Kurz- 
und Stummelschwinzigkeit sowie der Schwanzlosigkeit gewisser Saiuge- 
tiere und zur Schwanzlosigkeit einzelner Hiihnerrassen (Kaulhiihner), 
bei denen die tibliche Wirbelzahl um eine ganze Reihe von kaudalen 
Wirbeln verringert ist (Naheres bei NacuTsHEIM, DU ToIT u. a.). 

Somit scheiden genetisch gesehen die Wirbelsdulenverkiirzungen bei 
bestimmten Fischrassen aus der Vielgestaltigkeit der auf fritihembryonalen 
Hemmungsbildungen beruhenden Wirbelanomalien aus. Denn letztere 
sind, nach allem was man bisher von ihnen wei, wohl nicht erblich ver- 
anlaBt, wenngleich es nicht daran gefehlt hat auch hier Erbfaktoren anzu- 
nehmen. So wurden z.B. die bei Lebistes auftretenden Lordosen als 
Mutationen angesprochen (ROSENTHAL). ; 

Die von KorscHE.t beschriebene extreme Skoliose bei Gadus ist 
rechtskonvex und im Bereiche nur des 19.—22. Wirbels gelegen. Hier 
blieben’ die genannten Wirbel nicht nur an GréBe und Ausbildung 
zuriuck, sondern sie sind auch seitlich ungleich in ihren Ké6rpern ent- 
wickelt, indem ihre Seitenteile zur konvexen Seite hin massiger zur 
konkaven riickgebildeter sind. Zugleich finden sich im Bereiche der 
Skoliose feste Verwachsungen zwischen den einzelnen Wirbeln. Die 
Beweglichkeit der Wirbelsaiule ist dadurch nicht nur lokal behindert, 
sondern wohl auch im allgemeinen eingeschrankt. Ebenso wie die 
Wirbelkérper verandert sind, gilt das auch fiir ihre Fortsatze und zwar 
mehr fiir die unteren Bégen als wie fiir die oberen. ,,Die bei Gadus zu 
fliigelartigen Verbreiterungen der unteren Bégen gewordenen sog. 
Parapophysen der Rumpfwirbel sind im Beginn der Kriimmung so 
stark aus ihrer Lage gedringt, daB sie am 17.—19. Wirbel gegen die 
Parapophysen der vorhergehenden Wirbel um etwa 90 Grad gedreht 
und demnach ungefihr im rechten Winkel gegen sie gestellt erscheinen. 
Am 20. Wirbel und den folgenden Wirbeln sind die Parapophysen weniger 
umfangreich, um bald zu schwinden. Dagegen werden die unteren Bogen 
selber sehr lang und vereinigen sich zu den ebenfalls stark entwickelten 
Dornfortsitzen.‘‘ Diese Beschreibung allein gibt kein deutliches Bild 
der bestehenden Verinderungen, sie wird aber durch 3 beigefiigte Ab- 
bildungen gut verdeutlicht. Genetisch lehnt Korscurxr fiir diese 
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extreme aber eng begrenzte Wirbelsiulenverbildung eine ausgeheilte 
Verletzung ab, denn eine eingehende Analyse liefert keinen Anhalts- 
punkt fir ein Trauma. Er ist der Auffassung, daB eine bereits in der 
Jugend- oder Embryonalzeit eingeleitete Umbildung der Wirbelsadule 
stattgefunden haben diirfte, die sich dann bei fortschreitendem Wachs- 
tum verstirkte. Doch ist tiber die Ursache und das Wesen der Anomalie 
nichts Sicheres auszusagen. 


II. Beschreibung zweier extrem ausgebildeter Skoliosen an der Wirbelsdule 
von Gadus. 


Unter mehreren gewohnlichen Wirbelsaiulenverkriimmungen (Gadus, 
Salmo, Esox) liegen uns 2 sich untereinander fast véllig gleichende 
extrem ausgebildete rechtskonvexe 
Skoliosen der Rumpf-Schwanzre- 
gion von Gadus callarias vor. Diese 
Dorsche entstammen den Ostseege- 
wassern um Stockholm. Auch hier 
— wie bei KorscHELT — sind beide 
Wirbelsaiulen nur als EBreste vor- 
handen, ohne daf es méglich ware 
die Fische im ganzen anatomisch 
zu beurteilen. Diese skoliotischen 
Wirbelsaulen stimmen ihrem Wesen 
und ihrer Lokalisation nach, sowie 
in ihren anatomischen Einzelheiten 
fast vodllig mit dem Objekt von 
Korscue.tiiberein. So bilden diese 
3 Wirbelsaiulen von Gadus eine ein- 

A heitliche Gruppe, die sich zusammen 

Abn A Gadus cattarig, Stelios dex Wirbel-  beurteilen 18Bt, An unseren Dorseh- 
Wirbelsaule 1). wirbelsdulen finden sich 49 und 51 

Wirbel. Da die Schwanzwirbelsiu- 

len vollig erhalten sind, miissen die fehlenden Wirbel dem kranialen Kér- 
perende angehort haben, was fiir die Bewertung der Skoliosen am Uber- 
gang von der Rumpfregion in die Schwanzregion demnach gleichgiiltig ist. 

1. Wirbelsdule von Gadus callarias mit 49 Wirbeln. Die mittlere 
Region der Rumpfwirbelsdule ist gering kompensatorisch nach links 
ausgebogen. Beginnend mit dem siebenten Rumpfwirbel (von hinten her 
gezahlt) setzt sie rechtskonvexe Skoliose ein, um sich dann durch eine 
scharfe seitliche Verbiegung der wenigen an ihr beteiligten Wirbelkorper, 
sowie besonders durch deren starke Deformierung und Verwachsung 
untereinander extrem zu verstirken. Der Héhepunkt der skoliotischen 
Konvexitat ist mit dem 3. und 4. Rumpfwirbel (ebenfalls von hinten her 
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gezahlt) gegeben. Das AusmaB 
der fast winkeligen Skoliose, ge- 
messen von der Mediane der 
Rumpfwirbelsaiule biszum Mittel- 
punkt der Koérper der am stark- 
sten skoliotischen Wirbel, betrigt 
2cm. Vom dritthintersten Rumpf- 
wirbel beginnt die riicklaufige 
Kriimmung der Skoliose an der 
auch noch die 2 ersten Schwanz- 
wirbel beteiligt sind. Auf dem 
Hohepunkt und namentlich auch 
im rucklaufigen Abschnitt der 
Verbiegung sind die beteiligten 
Wirbelkorper stark verkiirzt, ver- 
bildet und untereinander fest 
synostisiert. Bildet die Skoliose 
nach rechts eine sehr starke Aus- 
buckelung, so entspricht ihr auf 
der Gegenseite eine tiefe, nischen- 
artige Einsenkung, die ventral- 
und dorsalwarts von den Basapo- 
physen (Parapophysen) und den 
oberen Bogen mit ihren Dorn- 
fortsatzen der beteiligten Wirbel- 
begrenzt wird. Die linksseitigen 
bei Gadus fligelartigen Basapo- 
physen der letzten 3 Rumpfwir- 
bel, die am starksten an der 
Skoliose beteiligt sind, sind zu 
einem knéchernen Konglomerat 
verwachsen an dem die einzelnen 
Basapophysen noch zu unterschei- 
den sind. Die Basapophysen der 
Rumpfwirbel der rechten kon- 
vexen Seite dagegen sind mehr 
oder weniger normal gestaltet, 
aber stark abdominalwarts auf- 
gebogen. Die unteren Bogen der 
an der Skoliose noch beteiligten 
ersten Schwanzwirbel sind ver- 


Abb. 2. Gadus callarias. Skoliose der Wirbel- 
siule lateral (links Wirbelsiule 2, rechts Wir- 
belsadule 1). 


Abb. 3. Gadus callarias. Skoliose der Wirbel- 
sdule dorsal (links Wirbelsdule 2, rechts Wir- 
belsiule 1). 


-haltnismaBig wenig verindert. Die Schwanzwirbelsiule unterhalb der 
Skoliose bis zu ihrem Ende ist normal ausgeformt und kaum in ihrer 


g* 
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Richtung oder in ihrer dorsoventralen Einstellung verschoben. Die 
Skoliose hat somit sich nur lokal ausgewirkt und die Gesamtheit der 
iibrigen Wirbelsdule nicht beeintrachtigt. Wie die Nervenstrange, Blut- 
gefiBe und die segmentale Rumpfmuskulatur im Bereiche der Wirbel- 
siulenanomalie sich verhalten haben, laBt sich nicht sagen, da, wie 
erwihnt, allein nur die Wirbelsiule als solche vorliegt. 

2. Wirbelsiule von Gadus callarias mit 51 Wirbeln. Die hier ebenfalls 
rechtskonvexe Skoliose gleicht in ihrer Ausformung und Lokalisation 
so gut wie vollig der vorbeschriebenen. Nur ist sie um 2—3 Wirbel 
caudalwirts verlagert. Die an ihr beteiligten Wirbel sind noch starker 
deformiert und weitgehender untereinander verwachsen. An ihr sind 
die 3 letztén Rumpfwirbel und die 4 ersten Schwanzwirbel beteiligt. 
Auch hier betragt die Seitenausladung der Skoliose nach rechts, gemessen 
von der Mediane der Rumpfwirbelsiule zur Mitte der den Hohepunkt 
der Verkriimmung bildenden Wirbelk6rper rund 2cm. Der Bogen der 
Skoliose ist hier noch ausgepragter, was durch eine noch starkere Defor- 
mierung und Verwachsung der beteiligten Wirbel untereinander erfolgt 
ist. Zugleich damit ist auch die Schwanzwirbelsdule, die sonst in ihrer 
Gesamtheit unterhalb der Skoliose ebenfalls normal ausgebildet ist, 
nicht nur in ihrer Langsrichtung gegentiber der Rumpfwirbelsiule um 
etwa 20 Grad verschoben, sondern auch im ganzen dorsoventral stark 
verkantet. Die Basapophysen, wie unteren und oberen Bogen sind im 
Bereiche der Skoliose in fast gleicher Weise verbildet und verwachsen, 
wie das fiir die vorstehend beschriebene Wirbelsaule erwaihnt wurde. 

Zusammenfassend ist somit zu sagen, da die 3 beschriebenen 
extremen Skoliosen von Gadus (die beiden uns vorliegenden und die 
von KORSCHELT) in ihren morphologischen wie teratologischen Einzel- 
heiten weitgehend iibereinstimmen, rechtskonvex am Ubergang von 
der Rumpfregion in die Schwanzregion der Wirbelsaule liegen und nur 
eine geringe Zahl von Wirbeln betreffen, diese aber stark deformieren. 
Dadurch ist ein besonders scharfer Knick in die Wirbelsiule eingefiigt, 
der offenbar auch lokale Weichteilstérungen verursacht haben muB, 
doch aber die Bewegungsfihigkeit und Widerstandskraft der Fische nicht 
allzu wesentlich beeinflussen konnte. 

AnschlieBend sei noch eine ebenfalls am Ubergang der Rumpfregion 
in die Schwanzregion gelegene ziemlich ausgeprigte Kyphose der Wirbel- 
sdule von Hsox erwihnt. Dieser Hecht wurde in einem Gewiisser der 
Skareninsel Uté bei Stockholm gefangen. Die Wirbelsiule ist auch 
hier nur ein EBrest. Die Kyphose wird durch eine unregelmaBige Aus- 
bildung der sowohl longitudinal verkiirzten, als auch dorsoventral teil- 
weise keilformig gestalteten Wirbelkérper hervorgerufen. An der Storung 
sind hier 7—8 Wirbel beteiligt. Auch die Rippen sind im Bereiche der 
Kyphose teilweise veriindert. Sie haben mehrere nahe beieinander 
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gelegene rosenkranzartige Auftreibungen und Knotenbildungen, die 
auBerlich auffallend denen gleichen, die KorscHEtt (1932, Abb. 82—93) 
bei Varanen und Schlangen als geheilte Rippenbriiche beschrieben und 
abgebildet hat. Nach dem Befunde wie besonders auf Grund der Tat- 
sache, daB mehrere solche Knoten nahe beieinander sich an ein und der- 
selben Rippe befinden, méchte ich diese Rippenanomalien bei Hsox 
nicht als geheilte Frakturen, sondern als Knochenverbildungen unbe- 
kannter Genese ansprechen. Somit lage im Bereiche der Kyphose das 
teratogenetische Moment nicht nur allein in den Wirbelkérpern, sondern 


Abb. 4. Esox lucius. Kyphose der Wirbelsdiule mit knotigen Rippenauftreibungen. 


teilweise auch in den zu ihnen gehédrenden Rippenanlagen. Weitere 
Einzelheiten sind aus der beigefiigten Abb.4 zu ersehen. WuNDER 
(1936) hat Rippenbriiche und Verlagerungen von skeletbildendem 
Gewebsmaterial bei Ausheilung von Wundschiden beim Karpfen be- 
schrieben, die offenbar durch Schnabelhiebe eines Fischreihers ent- 
standen waren. Uber ahnliche Schaden auch beim Karpfen berichtete 
ScHAFERNA (1944). Das sind aber andere Vorgange, als die hier bei 
Esox vorliegenden. 


III. Versuch einer Klirung der Genese. 


Was nun die Frage nach der Entstehung der Wirbelsdulenver- 
kriimmungen und damit der extrem ausgebildeten Skoliosen anbetrifft, 
so ist eine allseitig gesicherte Erklarung fir sie nicht zu geben. Einiges 
iiber die Entwicklungsméglichkeiten wurde schon vorstehend angedeutet. 
Auf Grund der Struktur und Verformung der Wirbel la8t sich mit 
nicht geringer Wahrscheinlichkeit annehmen, daB hier ein mifbildendes 
embryonales Moment schon frih eingesetzt haben mu8. Ausgeheilte 
Wirbelfrakturen sind abzulehnen. Eine solche beim Hecht beschreibt 
’ ScuArerNA (1944). Wenn ein Wirbelbruch durch ein Trauma bei einem 
Fisch eintreten sollte, so wird das wohl nur sein, falls dieser schon mehr 
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oder weniger ausgewachsen ist und somit iiber fest verknocherte Wirbel 
verfiigt. Eine Wirbelfraktur wiirde in einem solchen Falle durch lokale 
Callusbildung ausheilen und kaum eine so umschriebene Umgestaltung 
der Wirbelsiule im Bereiche mehrerer Wirbel veranlassen, wie sie in 
den 3 gleichwertigen Fallen vorliegt. Das gleiche muB fiir eine Luxation 
der Wirbelsaule gelten, wobei sich 2 Wirbel im Bereiche ihres Zusammen- 
schlusses trennen, der bei den amphicédlen Fischwirbeln durch Gewebs- 
reste der urspriinglichen Chorda gegeben ist. Auch in Folge einer aus- 
geheilten Luxation wire die nachfolgende Gestaltung der geschadigten 
Wirbelsaule eine andere, als wie sie hier vorliegt. Traumen, die bei 
alteren Fischen zu Frakturen und Luxationen im Bereiche der Wirbel- 
siule fiihren kénnten, kann man sich in verschiedener Weise vorstellen 
(heftiger Wellenschlag, miSglickter Zugriff eines Raubfisches oder des 
Menschen u.a.). Kleinste Jungfische etwa mit noch vorhandenem 
Dottersack wiirden aber einem Raubangriff bestimmt im ganzen zum 
Opfer fallen und sich dabei nicht nur eine begrenzte Schadigung der 
Wirbelsaule zuziechen. Somit sind wohl auBere Einwirkungen verschie- 
dener Art ftir die Entstehung der Skoliosen abzulehnen. 

Das gleiche gilt fiir eine erbbedingte Genese. Nichts spricht bisher 
in diesem Sinne bei Verbiegungen und Kriimmungen der Wirbelsaule. 
Um dieser Frage jedoch im Bereiche der Méglichkeit eine mehr objektive 
Unterlage zu geben, haben wir eine Serie von 3375 Junglachsen von 
durchschnittlich 2—2,5 cm Korperlange mit noch nicht ganz resor- 
biertem Dottersack auf- die Kriimmungsverhaltnisse der Wirbelsaule 
hin durchgemustert (Fischbrutanstalt Norrfors [Brannland], Nord- 
schweden). Von diesen Junglachsen stammten 1655 aus einer Zucht 
bei der sowohl das 3 wie das 9 Riickgratverkrimmungen aufwiesen 
und 1720 waren Nachkommen eines Zuchtpaares von dem nur das 2 eine 
solche Verkriimmung hatte. Vom erstgenannten Zuchtpaar liegen auch 
die Wirbelsiulen beider Elterntiere vor. Beim ¢ befindet sich die 
kyphotische Riickgratsverkrimmung hauptsichlich im Bereiche der 
letzten Rumpfwirbel. Sie wird durch leicht ungleich ausgebildete Wirbel- 
k6érper, von denen einer eine Keilform hat, veranlaft und erstreckt sich 
im ganzen auf 7—8 Wirbel, denen auch noch die ersten Schwanzwirbel 
zuzuzahlen sind. Die ebenfalls kyphotische Verkrimmung beim @ ist 
noch geringer und nur im Bereiche des Rumpfes lokalisiert. Auch hier 
sind die Wirbelkérper leicht ungleich in ihrer Ausbildung und GréBe. 
Bei diesen beiden Wirbelsiulen besteht somit nur eine leichte Unregel- 
maBigkeit im Wirbelbau, wie sie kaum tiber die Norm hinausgeht, denn 
schlieBlich gibt es an fast allen Wirbelsiulen der Wirbeltiere solche ihrem 
Wesen und ihrer Auswirkung nach bedeutungslose Ungleichheiten. Alle 
diese Junglachse waren mit Ausnahme nicht weniger, die seitliche oder 
nach oben oder unten gerichtete Biegungen ihres Schwanzendes auf- 
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wiesen, vollig normal gestaltet. Solche noch embryonale Verbiegungen 
sind aber fraglos Befunde, wie sie bei Junglachsen gewohnlich sind, oder 
wie sie vielleicht auch bei der Massenkonservierung mit Formol in 
engem GefaiB mechanisch hervorgerufen werden. Vielfach mégen diese 
Verbiegungen auch noch der Ausdruck der beengten Lage der Embryonen 
in der Eikapsel sein. Bekanntlich kann die Eikapsel — als solche be- 
zeichnete His (1873) die vom Follikelgewebe des EHierstocks gebildete 
meist derbe Hiille um die dotterreichen Eier der Knochenfische — eine 
ganz betrachtliche Starke und Resistenz aufweisen. Das ist auch bei 
Salmo der Fall. Einzelne Jungfische beider Serien waren in ihrer ganzen 
Korperlange spiralig aufgedreht, was offenbar auch noch der Ausdruck 
einer besonders derben und erst verhaltnismaBig spit gesprengten Ei- 
kapsel war. Um einen Einblick in die Wirbelsiulenverhiltnisse dieser 
Junglachse zu erhalten, wurden viele derselben beider Serien, namentlich 
solche mit abgeknicktem Schwanzende und mit aufgeknaultem Gesamt- 
k6rper, mit Antiformin wechselnder Konzentration behandelt, dann der 
Lange nach aufgespalten und unter dem Prapariermikroskop zergliedert. 
Dabei lieB sich die Wirbelsaule leicht als zartes, triibes Fadchen im 
ganzen isolieren. An diesen Praiparaten war in Wasser (nicht in auf- 
hellenden Medien) die gesamte Wirbelsdéule namentlich in ihren noch 
knorpeligen Wirbelkérperanlagen gut zu tibersehen. Natiirlich waren 
_ die Wirbelkérperanlagen nicht immer gleichmaBig und symmetrisch 
angelegt. Das diirfte aber ein wachstumsphysiologischer Vorgang sein, 
wobei am Schlu8 des Wachstums dann doch gleichmaBige Wirbelformen 
entstehen. Somit fand sich an den Wirbelk6orpern wie den ganzen Wirbel- 
saiulen dieser Junglachse nichts, was fiir eine Anlage im Sinne spaterer 
so weitgehender Veranderungen sprechen kénnte, daB man sie als An- 
fangsstadien erblich bedingter Wirbelsiulenverkriimmungen hatte an- 
sprechen sollen. Allerdings ist damit nicht bewiesen, daB eine Hem- 
mungsbildung sich immer schon in so jungen embryonalen Entwicklungs- 
stadien makroskopisch bemerkbar machen muB. Sie kann auch, wenn- 
gleich sie schon primar angelegt ist, sich auch erst im Laufe des spiteren 
Wachstums offenbaren. Doch ist immerhin diese groBe Serie von Lachs- 
jungen wirbelsdulenverkrimmter Elterntiere ein weiteres Argument zu 
der auch sonst schon begriindeten Annahme, da hier Erblichkeit 
genetisch nicht mit im Spiele ist. 

Es bleibt somit als Ursache fiir Skoliosen und ahnliche Stérungen 
im Entwicklungsgeschehen der Wirbelsiule nur das Vorliegen einer in 
ihrer Anlage schon friihembryonal gegebenen MiSbildung in besonderer 
Pragung und besonderer Lokalisation, die sich im Laufe des fortschrei- 
tenden Wachstums zu gegebener Zeit manifestiert. Die Wirbelsaule 
neigt bekanntlich bei allen Wirbeltieren bis hinauf zu den hoheren 
Saugern und dem Menschen in besonderer Weise zu anlagemafigen 
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Verbildungen und Segmentverschiebungen. Es scheint zugleich so, als 
ob bei manchen Fischarten gerade das Gebiet der Rumpf-Schwanz- 
region noch besonders von solchen Wirbelanomalien bevorzugt ware. 

Die Fortbewegungsart von schnell und weit schwimmenden Knochen- 
fischarten ist biologisch-anatomisch nach BOKER ein ,, Wrickschwim- 
men‘, wobei die Hauptmasse des Rumpfes das ,schlangeln“ aufgibt 
und starr gehalten wird, wihrend das Rumpfschwanzende als antrei- 
bender Motor in Tatigkeit ist und die Brustflossen mehr die Steuerung 
iibernehmen. Ob und wie weitgehend bei extrem skoliotischen Fischen 
das Schwimmvermégen durch die wohl gegebene teilweise Behinderung 
der Schwanzflosse herabgesetzt wird, 148t sich schwer beurteilen. 
Jedenfalls aber ist das nicht immer in dem MaBe der Fall, daB solche 
MiBbildungstriger regelmaBig den Gefahren der Umwelt zum Opfer 
fallen. Es ist wohl anzunehmen, daB8 nur wenige so behinderte Fische 
kraftigerer Arten alter werden und iiberleben, wahrend die Mehrzahl 
wohl friiher oder spiter der natiirlichen Auslese verfallen diirfte. Zu be- 
achten ist allerdings, daB8 das Riickenmark durch solche Wirbelsadulen- 
schidigungen nicht oder nur wenig beeinflu8t werden kann. Das war 
auch beim verheilten Wirbelsiulenbruch des Hechtes von SCHAFERNA 
der Fall, der bestimmt ein alteres Tier betraf, obgleich hier die Fraktur 
zu einer merklichen Verschiebung (Dislocatio ad latus cum contractione) 
beider Bruchenden im Bereiche des 25.—27. Wirbels fihrte. 


Zusammenfassung. 


Wirbelsiulenanomalien und miBbildungsartige Storungen in der 
Entwicklung von Einzelwirbeln in leichtem Ausma8 sind bei Fischen 
nicht selten. 

Es werden 2 extrem ausgebildete Skoliosen der Wirbelsiule im Be- 
reiche ihrer Rumpf-Schwanzregion an Skeleten von Gadus aus der Ostsee 
beschrieben und einem vollig gleichsinnigen Praparat von KorscHELtT 
auch von Gadus an die Seite gestellt. 

AnschlieSiend werden die Méglichkeiten der. Genese besprochen, ohne 
daf es gelingt, diese véllig zu kliiren. Vergleichsweise werden 3375 Jung- 
lachse von Elterntieren mit Wirbelsiulenverkriimmungen untersucht, 
um Erblichkeitsmomente zu ermitteln. Ein Anhalt fiir solche scheint 
nicht gegeben zu sein. 
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1. Bedeutung und Bektimpfung des Dasselbefalles der Rinder. 


Der Befall der Rinder mit den Larven von Hypoderma bovis und 
Hypoderma lineatum — allgemein als ,,Dasselbefall‘‘ bezeichnet — ist 
von erheblicher wirtschaftlicher Bedeutung. Jungrinder nehmen je nach 
Befallsstairke bis zum Schliipfen der Larven 10 bis tiber 30 kg’ weniger 
an Gewicht zu als nicht befallene Tiere. Milchkiihe geben taglich bis 
zu 2 Liter Milch weniger. Die Rinderhiute verlieren durch die Locher, 
die von den Larven gebohrt werden, wesentlich an Wert. Durch die bei 
stirkerem Befall zustande kommende umfangreiche Entziindung in der 
Subcutis der Riickengegend sind bei Schlachtrindern nicht selten Teile 
der Riickenmuskulatur fiir den menschlichen Genu8 untauglich. Der 
durch diese Schiden entstehende wirtschaftliche Verlust la8t sich nicht 


* Die Untersuchungen wurden mit Unterstiitzung von ERP-Mitteln des Bundes- 


ministeriums fiir ELF und der Interessengemeinschaft fiir Hauteschidenbekamp- 
fung Essen durchgefiihrt. 
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exakt ermitteln. Fiir Westdeutschland diirfte er bei vorsichtiger Schat- 
zung jaéhrlich mindestens 70 Mill. DM betragen. In den USA. belauft 
sich der Verlust nach amtlichen Angaben auf 65 Mill. Dollar (I). Da 
der Hypodermabefall weitverbreitet auftritt, besonders in vielen Lan- 
dern der nérdlichen Halbkugel, ist der hierdurch der Weltwirtschaft 
zugefiigte Schaden erheblich. 

Die Larven parasitieren rund 10 Monate im Rinde. Sie bohren sich 
nach dem Schliipfen aus den Eiern, die an die Extremitiiten und den 
Unterbauch abgelegt werden, aktiv durch die Haut. Die Hypoderma 
bovis-Larven wandern lings der Nervenbahnen bis zum Wirbelkanal 
und von hier unter die Riickenhaut (GEBAUER 1940). Die Larven von 
H. lineatum dringen in die Bauch- und Brusthéhle ein und bohren sich 
von hier in die Mucosa des aboralen Oesophagusteiles, wo sie sich langere 
Zeit aufhalten. Spater wandern sie subpleural unter die Riickenhaut 
(BisHorp u. a. 1926). Im einzelnen ist der Wanderweg von H. lineatum 
noch nicht geklart. In der Subcutis der Riickenhaut hauten sich die 
Larven zweimal. Da weitere Hautungen nicht mit Sicherheit nachge- 
wiesen sind, unterscheiden Knipiine (1935) und Hennic (1952) nur 
3 Larvenstadien, waihrend von anderen Autoren 5 Entwicklungsstufen 
angenommen werden. Unseren Untersuchungen ist die Kinteilung von 
KNIPLING zugrunde gelegt. 

Von den verschiedenen Bekimpfungsmethoden des Dasselbefalles ist 
bisher am erfolgreichsten die Behandlung der unter der Riickenhaut 
parasitierenden Larven, die durch ein Atemloch mit der AuBenwelt in 
Verbindung stehen. Am sichersten wird die Vernichtung erreicht durch 
Herausdriicken jeder einzelnen Larve, was aber wegen seiner Umstand- 
lichkeit im GroBbetrieb nicht durchfihrbar ist. Statt dessen werden 
gréBtenteils chemische Mittel verwendet. Die synthetischen organischen 
Kontaktinsektizide sind jedoch insbesondere den reifen 3. Larven gegen- 
iiber von geringer Wirkung. Gepriift wurde bisher eine Anzahl gechlorter 
Kohlenwasserstoffe und Thiophosphate. Wirksamer sind pflanzliche In- 
sektizide, insbesondere die Derriswurzel (Lit. bei Entek 1953). Um die 
Ursache der hohen Resistenz der 3. Hypodermalarven zu ermitteln, und 
um Anhaltspunkte fiir die Ausarbeitung wirkungsvollerer Mittel zu er- 
halten, wurden von uns Untersuchungen tiber den Bau und die Zusam- 
- mensetzung der Cuticula einschlieBlich der Stigmenplatte der Dassel- 
larven durchgefiihrt, tiber die im folgenden berichtet wird. 


2. Material und Untersuchungsmethoden. 


Fiir die vorliegenden Untersuchungen kamen frische, unfixierte Hypoderma- 
larven zur Verwendung, die auf dem hiesigen Schiachthof aus der Subcutis der 
Riickenhaut frisch geschlachteter Rinder gesammelt worden waren. Je nach der 
Jahreszeit erhielten wir auf diese Weise 2. und 3. Larven verschiedenen Alters. 
Um Puppen von genau bekanntem Alter zu erhalten, wurden die ausschliipfenden 
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Larven durch Abdecken des Riickens mit Gaze bei stark mit Dassellarven befal- 
lenen Jungrindern gesammelt. Sie wurden auf Humusboden gebracht, in dem sie 
sich am gleichen Tage verpuppten. 

Fiir die Untersuchung der Larvencuticula wurden nur die mittleren 5 Segmente 
benutzt, nachdem sich in Langsschnitten gezeigt hatte, daB in diesem Teil die 
Unterschiede der Dicke der Cuticula und die Ausbildung der einzelnen Schichten 
nur geringen Schwankungen unterworfen sind mit Ausnahme der Intersegmental- 
haute und der warzenartigen Verdickungen. Durch leichtes Schaben mit einem 
Hornspatel wurde die Cuticula von dem anhangenden Gewebe befreit und auf dem 
Gefriermikrotom geschnitten. Die mit EiweiBglycerin aufgeklebten Schnitte 
wurden in Glyceringelatine eingebettet oder gefarbt und bei Anwendung einer 
alkoholischen Farbung mit Caedax eingedeckt. Zur Untersuchung im ultravioletten 
Licht muBten die Schnitte auf Quarzobjekttrager in reinem Glycerin eingelegt 
werden. Die UV-Aufnahmen wurden mit den Wellenlangen Zn 250 mu und 
Zn 330 my angefertigt, da bei diesen Wellenlangen die giinstigsten Absorptions- 
verhaltnisse in der Cuticula vorliegen!. 

Zur Herstellung von Schnittserien, die insbesondere fiir die Untersuchung der 
Stigmenplatten notwendig waren, wurde die frisch praparierte Cuticula in Carbo- 
wachse eingebettet. Diese wasserlislichen Wachse (TreTz 1952) bieten gegentiber 
den Paraffinen den Vorteil, daB unfixiertes, wasserhaltiges Material in kurzer Zeit 
schnittfertig eingebettet werden kann. Man verwendet dabei am besten Gemische 
von Wachsen mit verschiedenen Schmelzpunkten, da dann die Harte des Blockes 
nach dem zu schneidenden Objekt variiert werden kann. Wir benutzten Cremolan 
(Schmelzpunkt 60°C, Hersteller: Badische Anilin- und Sodafabrik) und Syn- 
tharesin 5090 B, Schmelzpunkt 38°C, der Farbenfabriken Bayer. Das Einbetten 
erfolgte in der Form, daB die Objekte zunachst fiir 2 Std in eine Mischung von 
Syntharesin und Wasser 1:1 bei etwa 35°C kamen, dann in reines Syntharesin 
bei 40°C fiir 2 Std, das 2mal erneuert wurde und zum Schlu8B in eine Mischung 
von Cremolan 60° und Syntharesin 5090 B fiir weitere 2 Std bei einer Temperatur 
von 50—55°C je nach dem Mischungsverhialtnis. Das Einbetten der Objekte 
erfolgte in dieser letzten Mischung in kleinen Aluminiumschilchen auf Eis. Die 
mit einem erwarmten Skalpell zugeschnittenen Bléckchen wurden dann noch fiir 
wenigstens eine Nacht im Exsikkator gelassen, wo sie auch langere Zeit aufbewahrt 
werden kénnen. Nach der von Timtz (1952) angegebenen Methode wurden die 
Schnitte aufgeklebt und vor der Weiterbehandlung noch fiir einige Stunden in 
Wasser gestellt, um letzte Wachsreste herauszulésen. Die Schnitte sind gut farb- 
bar. Anfarbungen wurden neben verschiedenen Fettfarbstoffen vor allem mit HEr- 
DENHAINS Himatoxylin vorgenommen. AuSerdem wurden spezifische Nachweis- 
reaktionen benutzt, so die von MmyxEr (1907) in die Botanik eingefiihrte Plasma- 
farbung, der Chitinnachweis nach CAMPBELL sowie die Argentaffinreaktion auf 
Polyphenol. Weiterhin wurden zur sicheren Bestimmung des Chitins in den Labora- 
torien der anorganisch-physikalischen Abteilung der Bayerwerke von der Cuticula 
Rontgendiagramme angefertigt. 

Zur genaueren Lokalisation der einzelnen die Cuticula aufbauenden Substanzen 
kamen Fermente zur Anwendung. Von Pepsin und Trypsin wurden handelsiibliche 
Praparate benutzt. Zum Abbau von Chitin wurde der Magensaft von 50 im Winter- 
schlaf befindlichen Weinbergschnecken gewonnen und in dieser Form benutzt, 
da uns eine weitere Reinigung der Chitinase nicht méglich war. Die Wirksam- 
keit des Enzyms, das in der von Karrer (1929) angegebenen Pufferlésung ange - 


* Fir das Entgegenkommen der anorganisch-physikalischen Abteilung der 
Farbenfabriken Bayer, Leverkusen, die ihr UV-Mikroskop fiir diese Untersuchungen 
zur Verfiigung stellte, danken wir vielmals. 
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wandt wurde, wurde an reinem Chitin gepriift, das aus Hummerpanzern nach der 
Methode von Orrer (1908) gewonnen wurde. In den Versuchsreihen wurde 
eine Enzymlésung benutzt, die wie folgt zusammengesetzt war: 1 cm3 Magensaft 
von Weinbergschnecken, 2 cm? Phosphatpuffer von py 5,2, 2cm3 destillliertes 
Wasser, 3 Tropfen Toluol. Der gewonnene Magensaft wurde gefriergetrocknet, 
so daB jederzeit frische Lésungen angesetzt werden konnten. Zur Beobachtung 
des Verhaltens der fettartigen Substanzen wurden Schnitte mit Chloroform behan- 
delt. In gleicher Weise wurde Chloratren verwendet, durch das simtliche eiweiB- 
haltigen Substanzen gelést werden (Prarr 1951). 

Zur Erweiterung der mit Licht- und UV-Mikroskop gewonnenen Erkenntnisse 
wurden elektronenmikroskopische Aufnahmen angefertigt. Zur Verfiigung stand 
ein AEG-Mikroskop. Die Praparationstechnik wird bei der Besprechung der 
elektronenmikroskopischen Aufnahmen erlautert. 


3. Struktur der Cuticula des 3. Larvenstadiums. 


Der Bau der Insektencuticula 1iBt sich auf ein bestimmtes Grund- 
schema zuriickfiihren, das jedoch bei den einzelnen Ordnungen und 
Familien zahlreiche Abweichungen aufweisen kann. Wie die zusammen- 
fassenden Werke von RicHarps (1951) und WiacGLEeswortTH (1950) 
zeigen, besteht die Cuticula der Arthropoden grundsatzlich immer aus 
einer 4uBeren, sehr diinnen chitinfreien Epicuticula und einer darunter- 
- liegenden chitinhaltigen Endocuticula, die bei fehlenden Einlagerungen 
weich und farblos ist. An der Epicuticula sind 2—4 Schichten zu unter- 
scheiden. WIGGLESWoRTH beschreibt bei Rhodnius eine auBerste Schutz- 
schicht, die ,,Zementschicht‘‘, darunter die ,,Wachsschicht‘‘, die die 
Wasserundurchlassigkeit der Cuticula bedingt (BEamantT 1948, 1950) 
und aus orthorhombischen Mikrokristallen besteht (Hurst 1950). Dar- 
auf folgt eine aus Dihydroxyphenolen bestehende Polyphenolschicht, 
in der die Porenkanilchen enden. Die unterste Lage ist die aus poly- 
merisierten Lipoproteinen aufgebaute ,,Cuticulinschicht*‘. Die feinere 
Struktur dieser 4 Schichten ist noch nicht bekannt. Sie sind zusammen 
nur etwa lu dick. Bei anderen Insekten werden nur 2 Schichten, die 
Cuticulin- und die Wachsschicht, beschrieben (RicHARDS und ANDER- 
son 1942 u.a.), Pryor (1940) beobachtete bei Blatta orientalis sogar 
nur eine Schicht. 

Die Endocuticula ist zusammengesetzt aus Balken oder Lamellen, 
die wiederum aus mit Protein umgebenen Chitinfibrillen bestehen, und 
enthalt zumindest in ihrem auBeren Teil Porenkanale. Diese sind ur- 
spriinglich protoplasmatische Filamente der Epidermiszellen, die in die 
Cuticula hineinreichen. Durch sie werden wahrend der Ausbildung der 
Epicuticula die hierfiir notwendigen Baustoffe von der Epidermis zur 
Epicuticula geleitet. Wenn diese Funktion beendet ist, verlieren die 
Porenkaniale bei manchen Insekten, und zwar zu verschiedenen Zeit- 
punkten, die Verbindung mit den Epidermiszellen. Der auBerste Teil 
der Endocuticula ist in der Regel bei ausgewachsenen Insekten infolge 
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eines Gerbungsprozesses hart, spréde und hellbraun bis schwarz gefarbt. 
Diesen Teil bezeichnet W1GGLESWORTH als Exocuticula. Er ist aber vor 
dem Gerbungsproze8 nicht von der iibrigen Endocuticula zu unter- 
scheiden, auch umfaBt er spiter keinen konstanten Abschnitt, vielmehr 
nimmt seine Dicke mit dem Alter zu und ist auch von Umwelteinflissen 
abhingig. Wegen des schwankenden Umfanges dieses Cuticulaab- 
schnittes wurde bereits von Prarr (1952) vorgeschlagen, den Teil der 
Cuticula als Exocuticula zu bezeichnen, der die Porenkanale enthalt. 
Die Exocuticula wird hierbei in eine 4uBere gegerbte Zone und in eine 
innere farblose Zone unterteilt. Als Endocuticula wird dann nur der 
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Abb. 1. Schematische Darstellung eines Cuticulaquerschnittes mit einer Muskelinsertions- 

stelle. a Epicuticula; b AuBere Exocuticula; c Innere Exocuticula; d@ Endocuticula; e Fort- 

sitze der Tonofibrillen in der Cuticula; f Lipoproteintropfen; g sekundire Porenkanile; 
h primare Porenkandle; i Felderung der Cuticulaoberfliche. 


innerste, zuletzt gebildete Teil des Integumentes bezeichnet, der keine 
Porenkanale enthalt. Auch der vorliegenden Arbeit wird diese Eintei- 
Jung zugrunde gelegt (Abb. 1). 

Uber'den Aufbau der Cuticula von Muscidenlarven liegen bisher 
Untersuchungen an Larven von Sarcophaga falculata (DENNELL 1946, 
1947), Calliphora erythrocephala (FRAENKEL und RupaALL 1947) und 
Musca domestica (BOHM 1951) vor. Bei Sarcophaga-Larven konnte 
DENNELL nur eine zweischichtige Epicuticula nachweisen, die er als 
Protein- und Wachsepicuticula unterscheidet. Eine der Definition von 
WicGLEswortH entsprechende Exocuticula beschreibt er nicht, obwohl 
der auBere Teil der Endocuticula bei der Verpuppung zur Exocuticula 
der Puppenhiille wird. Dagegen unterteilt er die Endocuticula in einen 
auferen Teil mit Porenkandlen und in einen inneren, porenkanalfreien 
Teil, der wahrend des ganzen Larvenlebens weiter in die Dicke wiichst. 
Die Grundstruktur der Cuticula von Muscidenlarven ist ein lockeres, 
vielfach gewelltes Lamellensystem, das aus Chitinfibrillen und Proteinen 
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zusammengesetzt ist. Die folgende Beschreibung vom Aufbau der Cuti- 
cula der Hypoderma-Larven zeigt, daB auch sie dem oben angeftihrten 
Grundschema entspricht, aber eine Reihe Besonderheiten aufweist. 

a) Die Epicuticula. Die Epicuticula ist ein feines Hiutchen von etwa 
ly Dicke. Sie tiberzieht die an ihrer Oberfliche gefelderte Cuticula. 
Diese ovalen Felder sind in der Mitte der Segmente etwa 60 x 120 u 
_ groB, nach den Intersegmenthauten zu aber nur noch 30 x 30 pw. In der 
Mitte der Felder ist die Epicuticula etwas dicker und hat eine gelb- 
braunliche Eigenfarbe. An den Anheftungsstellen der Muskelbiindel 
fehlt die Felderung. Hier ist die Oberfliche eben und geringgradig ein- 
gedellt. Die Epicuticula besteht aus mehreren Schichten, die jedoch 
nicht als streng getrennte Lamellen iibereinanderliegen, sondern inein- 
ander tibergehen. Namentlich an Querschnitten der unbehandelten 
Cuticula kénnen die einzelnen Schichten im gefirbten wie ungefarbten 
Praparat nicht mit Sicherheit erkannt werden. Dies ist erst nach Be- 
handlung mit verschiedenen Fermenten oder Lésungsmitteln méglich, 
wobei gleichzeitig Anhaltspunkte tiber ihre Zusammensetzung gewonnen 
werden k6énnen. 

An die Exocuticula grenzt eine Schicht, die sich stark mit HrrpEn- 
-HAINs Hamatoxylin fairbt. Bei der Azanfarbung farbt sie sich rot und 
bei der Plasmafarbung nach MryYer sowie bei den Fettfarbungen nimmt 
sie den Fettfarbstoff an. Durch Chloroform und durch Chitinase wird 
sie nicht beeinfluBt, hingegen wird sie durch Trypsin und Pepsin und 
in noch starkerem MaBe durch Chloratren aufgelost. Nach diesem Ver- 
-halten besteht die Schicht aus einem Lipoprotein. Nach kurzfristiger 
Behandlung mit Chloratren, bei der nur ein Teil der Schicht aufgelést 
wird, ist in ihr ein Netzwerk zu erkennen, das aus gegerbtem Protein 
besteht. Dieses Grundgeriist ist mit Lipoiden durchtrankt und steht 
mit den Enden der Porenkanile in Verbindung, wie bereits Hurst 
(1948/49) bei Insektenimagines vermutet hatte. Auch bei Rhodnius, 
Tenebrio und Periplaneta ist die Cutigulinschicht in der gleichen Weise 
aufgebaut (PRYoR 1940, WIGGLESWORTH 1947, RicHarps 1951). Sie 
entspricht der Proteinepicuticula bei Sarcophaga-Larven (DENNELL 
1948, DeNNELL und MaueK 1953). Der tiber dieser Lage befindliche 
Teil der Epicuticula wird nach Auflésen der Cuticulinschicht von der 
Cuticula gelést, er ist ein durchsichtiges, strukturloses Hautchen. An 
der Unterfliche finden sich flache Eindellungen, die durch die Enden 
der Porenkanile bedingt werden. Bei der Azanfirbung nimmt das 
Hautchen einen goldgelben Farbton an, durch Sudan ITI und Sudan- 
Schwarz B kommt nur eine schwache Farbung zustande. Bei Sarco- 
phaga-Larven firbt sich diese Schicht erst nach Diaphenolbehandlung 
(DENNELL und MaLEK 1953). Chloroform und Chloratren greifen diese 
Schicht nicht an, ebenso nicht Pepsin, Trypsin und Chitinase. Sie ist 
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also chemisch auBerst inaktiv. Sie besteht aus wachsartigen Substanzen 
und entspricht der Wachsschicht von WiaGLEswortH bzw. der Lipoid- 
epicuticula von Dennewy. Dariiber liegt eine hauchdiinne Membran, 
die bei der Azanfarbung einen blauen und bei HemEnHAtNs Haimat- 
oxylin einen rauchgrauen Farbton annimmt. Das ist die Zementschicht. 
Sie ist manchmal kaum nachweisbar. Anscheinend wird sie oft stark 
abgenutzt. Nach den histochemischen Reaktionen besteht sie im wesent- 
lichen aus EiweiBsubstanzen. Eine Zementschicht ist bisher bei Mus- 
cidenlarven nicht beobachtet worden. Auf der Aubenflache dieser 
Schicht beobachtet man gelegentlich kleine Kiigelchen, die Fettfarb- 
stoffe annehmen und bei Azanfarbung rot aussehen. Sie impragnieren 
die Zementschicht. AuBer diesen Schichten finden sich unter der Wachs- 
schicht Polyphenole, wie die Argentaffinreaktion angibt, und zwar 
farben sich besonders die Enden der Porenkanadle. Die Cuticulinschicht 
und die 4uBere Cuticula geben eine diffuse Braunfarbung. Entgegen 
den Angaben von WIGGLESWORTH fir Periplaneta ist sie bei den Hypo- 
derma-Larven nicht als selbstindige Schicht zu bezeichnen, wie auch 
DENNELL und MAveK (1953) fiir die Sarcophaga-Larven betonen. 

b) Die Exocuticula. Die Exocuticula umfait den porenkanalhaltigen 
Teil des Integumentes. Sie ist bei der ausgewachsenen Larve 300 bis 
650 dick. Die unmittelbar unter der Epicuticula liegende 25—30 u 
dicke Schicht ist bei den reifen Larven durch eine braiunliche Eigenfarbe 
charakterisiert, die durch den GerbprozeB bedingt ist. Diese Lage sowie 
eine etwa 15 dicke darunterliegende Schicht ist reichlich von Lipoiden 
durchtrankt. Die gesamte Exocuticula besteht aus Chitinfibrillen, die 
zu Lamellen vereinigt sind. Die Lamellen liegen in dem duBeren Teil 
dicht tibereinander, die Faserbiindel verlaufen gestreckt, in benach- 
barten Lamellen meist in verschiedener Richtung, vielfach in rechtem 
Winkel zueinander. Zwischen den Faserbiindeln und zwischen den 
Lamellen liegen EiweiBverbindungen, deren Menge nach innen zu standig 
zunimmt. Dadurch werden die einzelnen Lamellen umfangreicher und 
ihre Lagerung lockerer. In dem an die Endocuticula angrenzenden Teil 
nehmen die Lamellen einen stark gewellten Verlauf, so daB ihre gegen- 
seitige Abgrenzung streckenweise sogar undeutlich wird (Abb. 2). Indem 
aiuBeren Teil von gelbbraiunlicher Eigenfarbe sind durch die Argentaffin- 
reaktion Polyphenole nachweisbar. Durch die hiermit erfolgte Gerbung 
erscheint diese Schicht besonders kompakt. Die gegerbten EiweiSsub- 
stanzen werden durch HerpENHaINs Hiimatoxylin grauschwarzlich ge- 
farbt. Die Plasmafirbung nach Mrysr sowie Fettfarbstoffe nehmen 
sie jedoch nicht an. Nach Chloroformeinwirkung ist in der gegerbten 
Schicht ein Herauslésen irgendwelcher Substanzen nicht nachweisbar, 
ebenso nicht durch Wasser. Hingegen wird nach Chloratrenbehandlung 
die Lamellenbildung deutlicher, ein Zeichen, daB dazwischenliegende 


Lib tnd Cs 


Larvencuticula von Hypoderma bovis (Oestridae). 131 


Proteine herausgelést sind, wenngleich sie weniger leicht angreifbar sind 
als in den nicht gegerbten Cuticulaabschnitten (Abb. 3). Wegen ihrer 
Festigkeit werden die gegerbten Proteine ,,Sklerotin“ genannt (PRYOR 
1940). Das in den tieferen Lagen befindliche Protein ist wasserloslich. 
Es ist deshalb in den Gefrierschnitten, die von unfixiertem Material 
angefertigt wurden, nicht oder nur teilweise nachweisbar. In Schnitten 


i die Cuticula einer ausgewachsenen Hypodermalarve. Zwischen 

7 See tera aie Lamellen zu erkennen. Die auBere Exocuticula, die Epicuticula 

und die in der Exocuticula verstreut liegenden Lipoproteinpartikel sind fiir diese Wellen- 
lange undurchlassig. UV-Aufnahme, Wellenlinge Zn 250 y. Never. 800mal. 

Abb. 3. Querschnitt der Cuticula nach Behandlung mit Chloratren. Die cpeeas Hea pig 

tritt deutlicher hervor, in der 4u8eren Exocuticula werden die Verzweigungen vate eeu 

kandle sichtbar. Die Epicuticula hat sich stellenweise etwas abgehoben. UV-Aufnahme, 

Wellenlinge Zn 250 u. Vergr. 800mal. 7 

b i die Cuticula einer frisch gehaiuteten H ypoderma-I arve nach 

ee arine wecaurob wird die 4uBere Exocuticula bis auf die primaren Poren- 
kandlchen aufgelést. UV-Aufnahme, Wellenliénge Zn 250“. Vergr. 800mal. 


von fixiertem Material farbt sich die EiweiBsubstanz bei Azanfarbung 
rot und bei Hamatoxylin (HEIDENHAIN) grauschwarzlich. Die Plasma- 
firbung nach Mryer wird hingegen nur schwach angenommen. Mit 
Fettfarbstoffen ist das Protein nicht anfarbbar. Trotz seines unterschied- 
lichen Verhaltens in dem gegerbten und ungegerbten Teil der Exocuti- 
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cula handelt es sich wohl um das gleiche Protein, das nur durch den 
GerbprozeB verindert wird. Bei der Puppe werden der innere Teil der 
Exocuticula und die Endocuticula ebenfalls mit Polyphenolen impra- 
gniert. Die Proteine dieser Schichten zeigen dann das gleiche Verhalten 
wie in dem gegerbten auBeren Teil der Exocuticula. 

c) Die Endocuticula. Die Endocuticula ist 50—150u dick. In dem — 
an die Exocuticula angrenzenden Teil liegen die Lamellen locker auf- 
einander. Der Hauptteil besteht aber aus straff verlaufenden Lamellen. 
Sie haben die gleiche Zusammensetzung wie in der inneren Exocuticula. 

d) Die Porenkandle. Die Exocuticula wird von feinen Kanalchen 
durchzogen, die urspriinglich von den Epidermiszellen entspringen, zu- 
nachst spindelférmig, dann aber gerade verlaufen und in der Epicuticula 
an der unteren Flache der Wachsschicht blind enden. Sie werden all- 
gemein Porenkanale genannt. An ihnen gehen wahrend des 3. Larven- 
stadiums umfangreiche Verinderungen vor sich. Zum Zeitpunkt der 
Hautung verlaufen die Porenkanale durch die gesamte Cuticula. Teil- 
weise teilen sie sich unmittelbar an ihrem Ursprung aus den Epidermis- 
zellen in 2—4 Porenkandle. An diesen Verzweigungsstellen legt bei 
alteren Larven die Grenze zwischen dem gegerbten und ungegerbten 
Teil der Exocuticula (Abb. 4). Die Porenkanale enthalten zur Zeit der 
Hautung ein Lipoprotein, und zwar die gleiche Substanz, aus der die 
Cuticulinschicht der Epicuticula besteht, und mit der die aufere Lage 
der Exocuticula durchtrankt ist. Bereits waihrend und in den ersten 
Stunden nach der Hautung nimmt die Exocuticula durch Einlagerung 
von Chitinlamellen erheblich an Dicke zu. Hierbei rei8t ein groBer Teil 
der Porenkanile von der Epidermis ab. Sie retrahieren sich etwas, so 
daB sie bei der reifen 3. Larve von der Epicuticula aus nur in das auBere 
Drittel der gegerbten Exocuticula hineinreichen. Sie bleiben wahrend 
des ganzen 3. Larvenstadiums unveriandert erhalten. 

An den Porenkanalen, die zunachst noch mit den Epidermiszellen 
in Verbindung bleiben, gehen Veriinderungen vor sich, und zwar wird 
das Lipoprotein durch Chitinfibrillen ersetzt. Hierbei nehmen die Poren- 
kanale erheblich an Umfang zu. Wiahrend ihr Durchmesser zur Zeit der 
Hautung nur 0,3—0,6 w betragt, waichst er jetzt bis zu 5,0 jan, und zwar 
nimmt er an dem epidermisseitigen Ende starker zu als an dem peri- 
pheren Teil. Das Lipoprotein der Porenkandle wird vollstindig von 
Chitinfibrillen verdriangt, die sich auch hier zu Biindeln zusammenlegen. 
Das Lipoprotein tritt in Form verschieden groBer Tropfen aus den 
Porenkanilen aus und verlagert sich zwischen die Lamellen. Bei den 
Porenkanidlen, die sich bereits von den Epidermiszellen gelést haben, 
tritt das Lipoprotein auch in groBen Tropfen an den freien Enden aus. 
Die Chitinfibrillen entstehen also nicht durch Umwandlung aus dem 
Lipoprotein, sondern durch Ausscheidung aus den cytoplasmatischen 
Fortsitzen der Epidermiszellen. Die Chitinfibrillen sind elastisch und 
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dehnbar, wie an histologischen Schnitten beobachtet werden kann, wenn 
der Inhalt von Porenkanilchen herausgerissen worden ist (Abb. 5). 
Wiahrend der stiindigen Dickenzunahme der Exocuticula lésen sich auch 
die chitinisierten Porenkanile nacheinander von der Epidermis. Auch 
sie ziehen sich an ihrem unteren Ende etwas zusammen, so daB dieses 
einen gewundenen Verlauf nimmt. Die letzten Kanalchen verlieren die 
Verbindung mit der Epidermis wahrend der Bildung der letzten Lamellen 


der Exocuticula. Die anschlieBend gebildete Endocuticula ist deshalb 


ate 5. Abb. 6. 


Abb. 5. Abziehpriparat der inneren Exocuticula. Durch das Abziehen sind die in den 


Porenkandlen enthaltenen chitindsen Fibrillenbiindel etwas herausgezogen worden. 
UV-Aufnahme, Wellenlinge Zn 250 u. Vergr. 1100mal. 
Abb. 6. Querschnitt durch die innere Exocuticula einer H ypoderma-Puppe am Rande 
einer Muskelansatzstelle nach Behandlung mit Chloratren. Bemerkenswert sind die dicht 
gepackten Lamellenlagen im Bereich der Tonofibrillen. UV-Aufnahme, Wellenlange 
Zn 250 uw. Vergr. 1100mal. 


von Porenkanalchen frei. Mit dieser Umwandlung ist auch eine Ande- 


rung der Funktion der Porenkanalchen verbunden. Wahrend in den 


lipoproteinhaltigen der Transport der Substanzen fir die Cuticulin- 
schicht erfolgt, tibernehmen die chitinhaltigen Porenkanale eine stati- 
sche Funktion. Um sie winden sich die Fibrillen der Lamellen. Dadurch 
entsteht ein stabiles Maschenwerk. Um den Unterschied in Bau und 
Funktion der Porenkanale hervorzuheben, seien erstere als primare, 
letztere als sekundire Porenkanile bezeichnet. Da die primaren Poren- 
kanile kein Chitin enthalten, werden sie durch Chloratren sowie von 
Trypsin und Pepsin restlos aufgelést, wahrend die sekundaren Poren- 
kanale bestehenbleiben. Die Zahl der primaren Porenkandale ist auBer- 
ordentlich gro8. In ihrem Bereich, der auBeren Exocuticula, befinden 
sich auf einem Quadratmillimeter bei der ausgewachsenen 3. Larve 
. 10* 
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500000—600000 Porenkanile. An der Grenze der gegerbten zur un- 
gegerbten Exocuticula, wo nur noch sekundare Porenkanale vorkommen, 
werden 25000/mm? gezihlt und in den inneren Lamellen der Exo- 
cuticula nur noch 3000—5000/mm2. Die jungen 3. Larven, die von 
kleinerer Gestalt als die ausgewachsenen sind, haben auf einem Quadrat- 
millimeter eine noch gréBere Anzahl von Porenkanalen, und zwar sind 
hier in der duBeren Cuticula 1000000—1 200000/mm? vorhanden, in 
dem auBeren nichtgegerbten Teil der Exocuticula 500000/mm? und in 
dem inneren 30000/mm?2. Hieraus ist zu ersehen, dai bereits bei jungen 
3. Larven die Zahl der Porenkandle, die noch mit der Epidermis in Ver- 
bindung stehen, recht klein ist. Im Gegensatz zu den ausgewachsenen 
Larven haben die primaren 
und sekundaren Porenkanale 
jedoch noch etwa den gleichen 
Durchmesser. 

Das Lipoprotein der pri- 
maren Porenkanale findet sich 
in verschieden groBen Par- 
tikeln in der Exocuticula ver- 
teilt wieder. In der auBeren 
Exocuticula liegen sehr zahl- 
reiche kleinste Partikel, die 
vermutlich aus den offenen 
Enden der primaren Porenka- 
mee Tks nale austreten. Die gréBeren 
Abb. 7. Abziehpriparat der Endocuticula einer Partikel stammen aus den 
ausgewachsenen Hypoderma-Larve, das mit 32 
Chloroform und Pepsin behandelt wurde. Dicht sekundiren Porenkanilen, aus 
cies Miskslonantios, “UY Auushma, Wallen, oe ne em eee 

lange Zn 250 «. Vergr. 1100mal. abgerissenen Enden austreten. 
Auffallend ist die kontinuier- 
liche Zunahme der PartikelgréBe von der aiuBeren Exocuticula zur 
Endocuticula hin bei gleichzeitiger Abnahme ihrer Zahl (Abb. 2). 
Dies beruht wohl auf Konfluieren von kleinen Partikeln. Hierfiir spricht 
auch, daB bei der alteren 3. Larve, besonders bei der Puppe, groBe Par- 
tikel auch schon in auBeren Lagen der Exocuticula sich finden, ihre Zahl 
aber sichtlich kleiner ist als bei der 3. Larve. 

e) Die Muskelansatzstellen. Die lamellése Grundstruktur der Cuticula 
wird auBer durch die Porenkandle noch durch die Anheftungsstellen 
der Muskelbiindel durchbrochen. An diesen Stellen werden die Lamellen 
zusammengedriickt. Die Cuticula ist deshalb hier diinner, die Epicuti- 
cula dellt sich ein, und die Epidermis wélbt sich etwas nach oben. Diese 
Dickenabnahme wird erméglicht durch einen geringeren Proteingehalt 
und einen vollkommen gestreckten Verlauf der Lamellen. In unmittel- 
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barer Umgebung dieser Muskelansatzstellen erscheint dadurch in Flichen- 
schnitten die Struktur der Cuticula verindert. Erst durch UV-Auf- 
nahmen und die CamppeEtische Chitinreaktion konnte der Verlauf der 
Lamellen deutlich nachgewiesen werden (Abb. 7). Die Enden der ein- 
zelnen Muskelfibrillen, die Fortsitze der sog. Tonofibrillen, verlaufen 
von der Epidermis aus vollkommen gestreckt bis zur Epicuticula. Sie 
liegen dicht nebeneinander. Ihre Zahl betragt in der Mitte der Anhef- 
tungsstellen 350000/mm?, an deren Rande etwa 100000/mm2. Der 
Durchmesser der einzelnen Tonofibrillenfortsatze ist geringer als der der 
sekundaren Porenkanile, er betragt nur 1,5. Die Fortsitze der Tono- 
fibrillen bestehen aus einem chitindsen Mantel und einem eiweiShaltigen 
Inhalt, der sich bei der Azanfarbung rot farbt, ferner HEmENHAINs 
Hamatoxylin und die Plasmafirbung nach Mryer annimmt, hingegen 
nicht Fettfarbstoffe. 


4. Die Zusammensetzung der Cuticula des 3. Larvenstadiums. 


Durch die histochemischen Untersuchungen wurden bereits einige 
Anhaltspunkte tiber die Lokalisation der einzelnen die Cuticula auf- 
bauenden Substanzen erhalten. Mit Hilfe der UV-Mikroskopie und der 
Einwirkung verschiedener Fermente und Chemikalien konnte diese Frage 
weiter geklart werden. Das UV-Mikroskop ist fiir derartige Unter- 
suchungen besonders gut geeignet, da die spezifische Absorption des 
ultravioletten Lichtes durch die einzelnen Substanzen bei Variation der 
Wellenlainge eine genaue Lokalisation jedes Stoffes erméglicht. Durch 
das Verdauen und Herauslésen bestimmter Stoffe hat man infolge der 
dann fehlenden spezifischen Absorption ein viel klareres Bild, als ein 
gefirbtes Praparat es geben kann, da hierbei die Farbung von der 
Differenzierung und verschiedenen anderen Faktoren abhangig ist. Die 
Wellenlingen Zn 250 mu und Zn 330 my erwiesen sich als die geeig- 
netsten. 

Die Absorption des ultravioletten Lichtes zeigt an, daB der Protein- 
gehalt der Cuticula ausgewachsener Hypoderma-Larven bedeutend ge- 
ringer ist als z. B. der der amerikanischen Kiichenschabe. Das lieBen 
auch schon die gefaérbten Schnitte im Lichtmikroskop erkennen. Aus 
der Gegeniiberstellung der verschiedenen Wellenlangen in Verbindung 
mit den Fermentbehandlungen ergibt sich, daB bei Hypoderma-Larven 
etwa gleiche Anteile von Protein und Chitin in der Endocuticula vor- 
handensein miissen. Nur die auBere Exocuticula zeigt einen starkeren 
Proteingehalt. Dieses gegerbte Protein wird von Pepsin oder Trypsin 
nicht angegriffen und auch durch Chloratren nicht vollsténdig entfernt, 
obwohl in lichtmikroskopischen Praparaten nach der Chloratrenbehand- 
lung keine Pigmentierung mehr nachweisbar ist. Die in den Tonofibrillen 
vorhandenen Proteine verhalten sich ahnlich wie das Sklerotin. 
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Eine genaue Analyse der Zusammensetzung des Chitin-Proteinkom- 
plexes war auch mit dem UV-Mikroskop nicht. méglich. Wahrend bei 
der amerikanischen Kiichenschabe mit dieser Methode eine Klarung der 
Frage durchgefiihrt werden konnte (Prarr 1952), brachten die Ausmes- 
sungen der Fibrillen bei den Hypoderma-Larven keine eindeutigen Er- 
gebnisse. Es scheint bei diesen die GréBe der Fibrillen in den einzelnen 
Lamellenlagen zu variieren. 

Zur Darstellung der Chitinstruktur wurde die Methode von CAMPBELL 
angewandt sowie die UV-Absorption. Da das Chitin aber keine spezifische 
Absorption zeigt, sondern nur eine mit kiirzerwerdender Wellenlange an- 
steigende Kurve ergibt, ist das UV-Bild nicht ganz einwandfrei. Daher 
wurde zur weiteren Charakterisierung Chitinase in Form von ungereinig- 
tem Magensaft von Weinbergschnecken benutzt. Nach 10tagiger Ein- 
wirkung dieses Fermentes war die Lamellenstruktur nur noch undeutlich 
erkennbar. Eine véllige Auflésung trat aber selbst nach 30tagiger Ein- 
wirkung nicht ein. 

Freie Lipoide konnten in der Cuticula nicht nachgewiesen werden, 
obwohl die zahlreichen Partikel der Exocuticula eine intensive Farbung 
mit den verschiedenen Fettfarbstoffen ergeben. Sie kénnen jedoch selbst 
durch langanhaltende Behandlung mit Fettlosungsmitteln wie Chloro- 
form und Ather nicht entfernt werden. Das gleiche gilt von dem Cuti- 
culin der Epicuticula und dem Inhalt der primaren Porenkanale. Die 
Absorption im UV-Mikroskop spricht fiir ein Lipoprotein. Hierbei mu8 
es sich um eine sehr stabile Form handeln, denn auch durch kombinierte 
Behandlung mit Pepsin und Fettlésungsmitteln wird es besonders in der 
Puppenhiille nicht entfernt. Durch zusitzliche Einwirkung von Chlor- 
atren gelingt es allerdings, auch diese Lipoproteinpartikel zu entfernen. 
Das Lipoid muB hie demnach bedeutend fester an das Protein gebunden 
sein als bei der ameikanischen Kiichenschabe, bei der durch die Kom- 
bination von Ferment und Fettlésungsmitteln die Lipoproteine vollig 
entfernt werden k6énnen.' 

Zur Ermittlung des prozentualen Anteiles von Wasser, Hiwei8, 
Chitin und Inkrusten wurden Gewichtsbestimmungen durchgefiihrt. 
Unter Inkrusten seien hier die Substanzen zusammengefaBt, die sich 
nach fermentativer Entfernung der Eiweife in Chloroform und Chlor- 
atren lésen. Kine Bestimmung der Aschebestandteile konnte aus techni- 
schen Griinden nicht durchgefiithrt werden. Weil der Gehalt an den 
einzelnen Substanzen sich mit dem Alter der Larven andert, diirfen zu 
diesen Untersuchungen nur gleichalte Larven verwendet werden. Da 
die Larven nicht kiinstlich geziichtet werden kénnen, muBte das Alter 
an den aus den Rindern gesammelten Larven nach aiuBeren Merkmalen 
bestimmt werden, wobei besonders die Bréunung der Dornen und 
Seitenwtilste beriicksichtigt wurde. Bei kurz vor der Verpuppung 
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-stehenden Larven ist diese Farbtonung besonders deutlich. Zur Priipara- 
tion wurden die mittleren 5 Segmente der Larven in physiologischer 
Kochsalzlésung méglichst schnell von dem anhingenden Gewebe durch 
leichtes Schaben befreit und anschlieBend mit destilliertem Wasser kurz 
abgespilt. Dann wurden die sauberen Cuticulastiicke zur Entfernung 
des oberflachlich anhaftenden Wassers mit Filtrierpapier abgetupft. Die 
so praparierten Haute wurden gewogen und anschlieBend getrocknet, 
und zwar eine Versuchsserie im Exsikkator bei leichtem Vakuum iiber 
Phosphorpentoxyd und eine 2. Serie im Trockenschrank bei 95° C. 
Beide Methoden brachten das gleiche Ergebnis. Obwohl die Mitte zwi- 
schen zu starkem und zu geringem Abtrocknen nur anndhernd zu treffen 
ist, sprechen die erhaltenen Werte, die immer zwischen 70—72% fiir 
den Wassergehalt lagen, fiir die angewandte Methode. 

Die Bestimmung des Proteingehaltes erfolgte durch wiederholten 
fermentativen Abbau mit Pepsin und Trypsin, bis Gewichtskonstanz 
eingetreten war. Die vor dem Wiegen erforderliche Trocknung wurde 
in den beiden Versuchsserien immer gleich gehandhabt. Die Einwirkung 
von Fettlésungsmitteln (Chloroform und Ather) brachte keine gesicherten 
Werte, so daB die Angabe des Fettgehaltes mit 0,2% vom Frischgewicht 
entsprechend 0,7% vom Trockengewicht nur als Anndherungswert be- 
trachtet werden kann. In der Tabelle | ist dieser Wert daher nicht be- 


Tabelle 1. Zusammensetzung der Cuticula der 2. und 3. Larve von Hypoderma bovis 
und der Imago von Periplaneta. americana 


Hypoderma-Larven 


Periplaneta- 


2. Stadium Imagines 


3. Stadium 


Substanz 


jung alt 


D 
% 
Wasser . 
Protem. . . . 
Inkrusten. .. 
Chitin 

a Frischgewicht; b Trockengewicht. 


sonders aufgefiihrt, sondern in dem fiir die Inkrusten angegebenen Wert 
enthalten. Dieser geringe Anteil an ungebundenen Lipoiden deckt sich 
mit den lichtoptischen Befunden, bei denen nach Behandlung der 
Schnitte mit Chloroform auch keine wesentlichen Veranderungen im 
Strukturbild der Cuticula auftreten. Zur Ermittlung des Anteiles an 
Inkrusten wurden die Cuticulastiicke anschlieBend fir 3 Tage mit 
Chloratren behandelt. Lingere Behandlung war ohne Einflu8 auf das 
Gewicht. Der dabei eingetretene Gewichtsverlust entspricht dem Anteil 
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an Inkrusten, wahrend die Restsubstanz Chitin darstellt. Rontgen- 
diagramme der auf diese Weise gereinigten Cuticula zeigen ein Chitin- 
diagramm, dessen scharfe Begrenzung der einzelnen Linien fur einen 
groBen Reinheitsgrad des vorliegenden Chitins spricht. Die fiir Chitin 
angegebenen Gewichtsprozente enthalten jedoch noch den Aschen- 
bestandteil, der fiir Larven des 2. Stadiums unter 0,3% des Trocken- 
gewichts liegt. Die mit dieser Technik ermittelten Durchschnittswerte 
sind in der Tabelle 1 aufgefiihrt, in der auch die mit 2. Larven durchge- 
fiihrten Gewichtsbestimmungen enthalten sind. Die hierzu verwendeten 
etwa 120 Haute wurden in der gleichen Weise prapariert. Die jungen 
und alten Larven dieses Stadiums 
waren durch ihre GroBe und Pig- 
mentierung der Dornen leicht von- 
einander zu unterschieden. Aus 
der Tabelle ist deutlich zu er- 
sehen, dafi mit zunehmendem 
Alter der Gehalt an Inkrusten, 
d.h. des Sklerotins und der Lipo- 
ide, und vor allem des Chitins auf 
Kosten des Proteins ansteigt. Dies 
spricht dafiir, daB beider Bildung 
der Lamellen zuerst eine Protein- 
lage entsteht, in die erst spater 
RECAP LENIN ORS das Chitin eingelagert wird 
Abb. 8. Flachenschnitt der Endocuticuia einer (RicHaRps 1947). 
euaeevachsonon ZHypoderme-Larve nach Be, _Die erhohenen Befunde best. 
die Lamellen bildenden Fibrillen treten deut- tigen die licht- und ultraviolett- 
ae POMS eee ROOM nee 22 mikroskopischen Untersuchun- 
gen. Der hohe Chitingehalt ist die 
Ursache fiir die geringgradigen Verinderungen des Strukturbildes in 
den histologischen Praparaten, die mit Fermenten und Lésungsmitteln 
behandelt wurden. Besonders hoch ist der Chitingehalt der inneren 
Exocuticula und der Endocuticula, waihrend das Protein tiberwiegend in 
der éuBeren Exocuticula lokalisiert ist. Die Entfernung des geringen 
Proteinanteiles in der Cuticula 14Bt das Strukturbild des Chitins also 
nur geringgradig scharfer hervortreten, ohne neue Strukturen freizulegen. 
Dies ist besonders an den UV-Aufnahmen zu erkennen (Abb. 8). Im 
Gegensatz hierzu ist der Proteinanteil in der Cuticula der Kiichenschabe 
wesentlich héher, und zwar betragt hier das Verhaltnis von Chitin zu 
Protein etwa 1:2,5 (Prarr 1952). Bei diesem hohen Proteingehalt wird 
durch fermentativen Abbau der Proteine das Strukturbild wesentlich 
verdndert. Das Chitingeriist tritt erst nach Entfernen der Proteine richtig 
hervor. Diese Gegeniiberstellung zeigt deutlich, wie sich die mikro- 
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skopische Untersuchung der Cuticulastruktur und die quantitative 
Bestimmung der einzelnen in der Cuticula vorhandenen Fraktionen 
erganzen. 

Ein Vergleich der ermittelten Werte mit den in der Literatur fiir die 
Cuticula der verschiedenen Arthropoden angegebenen Gewichtsanteilen 
ist nur bedingt méglich. Die von Ricwarps (1951) S. 110—112 auf- 
gefihrte Tabelle zeigt deutlich die groBen Unterschiede nicht nur fiir 
die verschiedenen Arten, sondern auch fiir die gleiche Art bei verschie- 
denen Autoren. Dies ist durchaus verstindlich, wenn man bedenkt, 
dafi die Cuticula bei vielen Arthropoden und deren Jugendformen mit 
zunehmendem Alter an Dicke zunimmt, wobei sich die Anteile der ein- 
zelnen Substanzen laufend zugunsten der zuletzt ausgeschiedenen, die 
in der Regel im wesentlichen aus Chitin bestehen, verandern. Man kann 
also nur solche Angaben miteinander vergleichen, die sich auf Formen 
eines definierten Entwicklungsstadiums beziehen. 


5. Elektronenoptische Untersuchungen. 


Um die Lokalisation der einzelnen Bestandteile in den Lamellen ge- 
nauer feststellen zu koénnen, wurden Untersuchungen mit Hilfe des 
‘Elektronenmikroskopes durchgefiihrt. Aus technischen Griinden war 
eine Untersuchung an Diinnschnitten nicht méglich. Zur Verwendung 
kam deshalb das Abdruckverfahren und die Untersuchung im Gewebe- 
morser isolierter Fasern. Zunaichst wurden Abdriicke von _ ,,Abzieh- 
praparaten“ der Endocuticula hergestellt. Die Lamellen der Cuticula 
lassen sich unter der Lupe in kleinen Stiicken mechanisch voneinander 
trennen. Man erhalt dabei durch vorsichtiges Abziehen einige Lamellen- 
lagen, die gegenitber Schnitten den Vorteil haben, da’ ihre Oberfliche 
den natiirlichen Lamellenlagen entspricht. Von so hergestellten Pra- 
paraten der Endocuticula wurden mit Zelluloid (KELLENBERGER 1948) 
und vergleichend mit Plexiglas (BRowN und Jonzs 1947) Abdriicke an- 
gefertigt. Die Verwendung von Plexiglas erforderte zwar mehr Zeit als 
der Zelluloidabdruck, es lieB sich aber besser von der Cuticula ablésen 
und zeigte feinere Strukturen sowie geringere Verzerrungen. Nach 
vélliger Erhartung wurden die Abdriicke von den Abziehpraparaten 
abgehoben, mit Palladium schriag bedampft und mit einem dinnen Kol- 
lodiumhautchen iiberzogen. Besondere Sorgfalt erforderte das Lésen des 
Plexiglases in Trichlorathylen, das mehrmals gewechselt wurde, damit 
keine Spuren des Plexiglases an den Hautchen hangenblieben. So 
hergestellte Praparate waren gut durchstrahlbar und zeigten einheit- 
liche Strukturen. 

Die Aufnahmen bestatigten im wesentlichen das aus den UV-Unter- 
suchungen gewonnene Bild, lieSfen aber keine feineren Strukturbilder 
erkennen. Die Abb. 9 zeigt deutlich die sich in den einzelnen Lamellen- 
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lagen iiberkreuzende Faserstruktur, lieB sich beziiglich der feineren 
Strukturen aber nicht mit Sicherheit deuten. Ein Vergleich dieser un- 


4 Pe * we S * X 
Abb. 9. Endocuticula der 3. Larve von Hypoderma bovis. Elektronenoptische Aufnahme, 


Plexiglasabdruck. Die Uberkreuzung der Fibrillen in den einzelnen Lamellenlagen tritt 
deutlich hervor. Elektronenoptische Vergr. 1000 mal. 


behandelten Abdruckpraparate mit solchen nach verschiedenen Vor- 
behandlungen brachte keinen meBbaren Unterschied. 


Abb. 10. Fibrillen aus der Cuticula der 3. Larve von Hypoderma bovis. Elektronenoptische 
Aufnahme, mit Pd schrig bedampft. Die Durchmesser der Fibrillen reichen yon 0,5 uw 
bis 150 AK. Elektronenoptische Vergr. 15000mal. 


Erfolgreicher war die 2. Methode. Hierzu wurden Gefrierschnitte 
nach Auswaschen der Kohlensiure oder kleine Stiickchen der Cuticula 
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in einem Gewebemérser in wenig Wasser griindlich zerrieben, bis in der 
Flissigkeit makroskopisch keine festen Teilchen, sondern nur noch eine 
gleichmaBige Triibung zu erkennen war. Die so gewonnene Aufschwem- 
mung wurde stark verdiinnt, ein kleiner Tropfen auf den mit einem 
Kollodiumhautchen versehenen Objekttriger gebracht und unter Staub- 
abschlu8 eingetrocknet. Auf diese Weise wurden Praparate mit Fibrillen 
in allen GroBen erhalten (Abb. 10). 

Auf dem Objekttrager oder auch schon vor dem Mérsern wurden die 
Fibrillen mit verschiedenen Fermenten, Lésungsmitteln oder Chloratren 
behandelt. Durch Vergleich des Aussehens und des Durchmessers be- 
handelter und unbehandelter Fibrillen wurden Anhaltspunkte iiber die 


Abb. 11. Fibrillen nach Behandlung mit kalter 20 %iger Kalilauge. Elektronenoptische 

Aufnahme, mit Pd schrig bedampft. Die feinsten Fibrillen haben einen Durchmesser yon 

etwa 100 AE. Die Anordnung der Mikrofibrillen und Micellen in den Fibrillen ist gut zu 
erkennen. Elektronenoptische Vergr. 30000mal. 


Verteilung der einzelnen die Fibrillen aufbauenden Substanzen erhalten. 
Die vergleichende Untersuchung kann zwar nicht an derselben Fibrille 
vorgenommen werden, da diese durch den Elektronenstrahl verkohlt. 
Herangezogen wurden hierzu die kleinsten in den Praparaten zu finden- 
den Fibrillen, die stets die gleichen Durchmesser hatten. Dieser lag bei 
unbehandelten Praparaten bei 150 AE. Nach Behandlung mit kalter 
20%iger Kalilauge und bei der Kombination von Pepsin und Chloro- 
form betrug er nur etwa 100 AE (Abb. 11). Bei alleiniger Einwirkung 
- von Pepsin oder Chloroform auf die Fibrillen veranderte sich der Fibrillen- 
durchmesser jedoch nicht merklich. Bei Anwendung von Chloratren 
liegen die Werte zwischen den oben angegebenen. Sehr deutlich war die 
Wirkung des Schneckenmagensaftes auf die Fibrillen. Schon nach weni- 
gen Stunden Einwirkungsdauer blieben von den Fibrillen nur noch Spuren 
erhalten. Diese verschwanden jedoch auch nach langerer Kinwirkungs- 
dauer der Schneckenchitinase nicht (Abb. 12). 

Im Gegensatz zu den Fibrillen der Cuticula der Hypoderma-Larve 
wurden bei der amerikanischen Kiichenschabe noch Fibrillen mit einem 
Durchmesser von etwa 100 AE gefunden, die sogar Aufspaltungen 
zeigten (PrarF 1953). Bei Chitinfibrillen aus dem Panzer von Hummer, 
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die nach der Methode von OFFER (1908) hergestellt wurden, lagen die 
kleinsten Durchmesser bei 100 AE, die Aufspaltungen jedoch nicht unter 
150 AE. Die Durchmesser der kleinsten fibrillaren Einheiten, der Mi- 
cellen, sind also bei den einzelnen Arthropodenarten verschieden. Die 
Micellen bestehen bei Hypoderma bovis aus Chitin und Lipoprotein. 
Diese elektronenmikroskopischen Befunde erginzen die mit dem 
Licht- und UV-Mikroskop gewonnenen Ergebnisse, bei denen durch 
alleinige Chloroform- oder Pepsinbehandlung auch keine wesentlichen 
Verainderungen festgestellt werden konnten, wahrend eine Behandlung mit 
beiden Chemikalien das Struktur- 
bild deutlich veranderte (Abb. 8). 
Das Lipoprotein ist also nicht 
wie ein Mantel tiber die Chitin- 
fibrille gezogen (PraFFr 1952), 
sondern umgibt in der Fibrille 
auch noch die kleinsten Micellen. 
Eine regelmaBige Aufspaltung der 
Micellenin bestimmte Langen, wie 
das von der Zellulose bekannt ist, 
konnte nicht beobachtet werden. 


; 6. Struktur der Cuticula des 
Abb. 12. Fibrillen nach Behandlung mit 


Schneckenmagensaft. Hierdurch wird die 2. Larvenstadiums. 
gesamte Fibrillensubstanz abgebaut, so da D ines Red 
nur noch Spuren von den Fibrillen erkenn- as integumen er ausge- 


barsind, Hlektronenoptische Aufnahm mit Pd wachsenen 2. Larve ist erheblich 
schrag bedampft. Elektronenoptische Vergr. ¥; ; 
15000mal. dinner als das der 3. Larve. Die 
Gesamtdicke betragt nur 20—35w. 
An der Epicuticula ist die Cuticulinschicht hauchdiinn. Sie erscheint 
zwar in Querschnitten als eine kontinuierliche Schicht, an Flachen- 
schnitten ist aber zu beobachten, daf sie nur aus einzelnen Tiipfeln be- 
steht, die nicht konfluieren. Bedeckt wird sie von der Zementschicht, 
die sich bei der Azanfarbung blau fiairbt. Polyphenole sind in der Epi- 
cuticula durch die Argentaffinreaktion kaum festzustellen. Eine deutliche 
Reaktion ist nur an den peripheren Enden der Porenkanale vorhanden. 
In der Exocuticula ist das Chitingeriist in der gleichen Weise aus Fibrillen 
und Lamellen gebaut wie bei der 3. Larve, doch sind die Lamellen 
weniger umfangreich. Auch hier sind sie in der aiuGeren Exocuticula 
diinner als in der ttbrigen Cuticula. Sklerotin ist nur an den Dornen 
vorhanden und fallt hier besonders auf, da es an der Basis der Dornen 
scharf abgegrenzt ist. Die gesamte tibrige Exocuticula ist von Sklerotin 
frei. Die Porenkanale sind auBerst dimn. Selbst in UV-Aufnahmen 
konnte eine Chitinisierung infolge der auSerordentlichen Feinheit der 
Lumina nicht nachgewiesen werden. Die Porenkanile drangen sich 
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noch stérker zusammen, als es bei der jungen 3. Larve der Fall ist. 
Kin Auszihlen ist daher technisch nicht méglich. Die Porenkaniile 
bleiben auch bei der ausgewachsenen 2. Larve simtlich mit der Epi- 
dermis in Verbindung, so da8 eine Unterscheidung in primare und 
sekundire Porenkanile entfillt. Aus dem gleichen Grunde kommt es 
nicht zum Austritt von Lipoproteinen in die Exo- und Endocuticula. 
So erklart es sich, daB der Bau der Cuticula der 2. Larve einfacher er- 
scheint. Die UV-Aufnahmen zeigen deutlich, daB der Proteinanteil be- 
deutend héher ist als bei der ausgewachsenen 3. Larve. Dies wird auch 
durch die Gewichtsbestimmungen bestitigt (s. S. 137). 


7. Die Puppenhiille. 


Die durchschnittliche Dicke der Puppenhiille betragt 300—500 yu, 
sie ist also etwas geringer als die der Cuticula der ausgewachsenen 
3. Larve. Bedingt wird dies durch die umfangreiche Gerbung, wodurch 
die Lamellen enger aneinandergepreBt werden. Aus diesem Grunde 
sind die in diesen Bezirken an der Larvencuticula beobachteten Fein- 
strukturen bei der Puppe nicht mehr erkennbar. Gegerbt ist der gréBere 
Teil der Exocuticula und die etwa 120—150 4 umfassende innere Cuti- 
-eula. Nur eine 250 dicke mittlere Lage der Exocuticula nimmt noch bei 
gefarbten Praparaten die Farbstoffe an. Doch sind auch hier strecken- 
weise geringe Mengen an Polyphenolen nachweisbar. Die gegerbten 
Substanzen werden durch Chloratren zum groBen Teil gelost. Poren- 
kanale sind nur in der nicht gegerbten Exocuticula noch erkennbar, 
ebenso Lipoproteinpartikel. Diese sind gr6Ber als die in der entsprechen- 
den Schicht der 3. Larve. Durch die eingedrungenen Polyphenole werden 
die Lipoproteinpartikel verandert, denn sie werden durch Pepsin nicht 
gelést, wohl aber durch Chloratren. 


8. Aufbau der Stigmenplatten. 

Die beiden auf dem letzten K6rpersegment liegenden Stigmenplatten 
sind bei jeder Hypoderma-Art unterschiedlich gestaltet und werden des- 
halb zur Artbestimmung herangezogen. Das hier liegende Stigmenpaar 
ist das einzige, das in Funktion ist. An dem 2.—7. Kérpersegment 
findet sich je ein Paar nicht mehr funktionsfahiger Stigmen (CARPENTER 
und Pottarp 1918). Der Bau der Stigmenplatten des letzten Kérper- 
segmentes bei den Hypoderma-Larven haben BRAUER (1863), DE MEIJERE 
(1896), WarBurTon (1922), WaLTER (1922) und Kemin (1944) unter- 
sucht. Die von DE MnisERe eingefiihrten Bezeichnungen wurden von 
den spiteren Untersuchern tibernommen. DE MEWERE unterscheidet 
an den Hinterstigmen folgende Hauptteile: Die ,,Filzkammer“, die 
kranial in den Tracheenstamm iibergeht und kaudal in ,,Knospen“ aus- 
lauft, die an der Oberflache schon bei mittlerer VergroBerung als ,,Tiipfel™ 
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(nach BRAUER ,,Poren‘‘) zu erkennen sind. Der Bau der Filzkammer 
und der Knospen ist bei den einzelnen Arten verschieden. Im Hof des 
sichelférmigen Wulstes, auf dem die Tiipfel liegen, befindet sich die von 
BRAUER als ,,falsche Stigmenéffnung** bezeichnete Offnung, die DE MErI- 


Abb. 13. Abb. 14. 


Abb. 13, 


Abb. 13—16. Stigmenplatte der ausgewachsenen 3. Larve von Hypoderma bovis. Die aus 
einer Serie entnommenen Flichenschnitte (Abb. 13 u. 14) veranschaulichen in Verbindung 
ES Querschnittszeichnung (Abb. 15) den Verlauf des Narbenstranges und der ver- 
zweigten Kanale. In Abb. 13 ist die Stigmenplatte in ihrer A4uBersten Schicht angeschnitten 
umgeben von. der Exocuticula. Die auBere Stigmenéffnung liegt tiefer und ist noch nicht 
a dieser Schnittflaiche getroffen. In Abb. 14 durchzieht der Narbenstrang die Gewebe- 
kammer. Verer. 100mal. a Narbenstrang; 6 AuRere Stigmennarbe; c innere Stigmen- 
narbe; d Tiipfel; e Kanile; f Filzkammer; g Tracheenhauptstiimme; h Exocuticula: 

i Gewebekammer. 
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JERE als ,,auBere Stigmennarbe“ bezeichnet. Der davon abgehende 
Strang endet in der Filzkammer mit der sog. ,,inneren Stigmennarbe“. 

Bei den eigenen Untersuchungen wurde beobachtet, daB die Hypo- 
derma-Larven 2 Tracheenhauptstaimme besitzen, von denen jeder sich 
zu einer Filzkammer erweitert. An ihrem kaudalen Ende geht die Filz- 
kammer in eine Anzahl sich verzweigender Kanile tiber. Diese besitzen 
eine eigene Wandung, die in ihrer Zusammensetzung der Exocuticula 
gleicht. Von ihr gehen zahlreiche kleinste Borstenbiischel in das Lumen 
hinein. Die Kanile enden an den ,,Tipfeln‘‘, die nur von einem feinen, 
der Epicuticula entsprechenden Hiutchen tiberzogen sind. Das Lumen 
der Filzkammer und der verzweigten Kaniale ist mit einem pordsen, 
gelbgrauen Material angefiillt, das von DE Mrtyure (1896) und Kerr 
(1944) als ,,chitindser Filz‘‘ bezeichnet wird (Abb. 13—15). Die Struktur 
der Cuticula ist im Bereich der Stigmenplatten stark verindert. Nur 
die Epicuticula tiberzieht unveraindert auch diesen Teil der Korper- 
oberflache. Die auBere Exocuticula ist stark pigmentiert und beschrankt 
sich nicht nur auf den d4uBeren Teil der Cuticula, sondern zieht sich 
mit baumartig verzweigten Strangen bis zur Epidermis hin. Sie besitzt 
eine senkrecht zur Oberfliche verlaufende Laingsstruktur. Durch sie 
erhalt die Stigmenplatte ihre Harte und Sprodigkeit. Porenkanile sind 
nicht vorhanden. In dem der Endocuticula entsprechenden Teil ist 
die Lamellenbildung weitgehend erhalten geblieben. 

Fir die histochemische Untersuchung der porédsen Fiillsubstanz in 
der Filzkammer standen nur mit Formol fixierte ausgewachsene Larven 
zur Verfiigung. Die Stigmenplatten wurden hierzu nach griindlichem 
Auswissern schnell iiber die wasserléslichen Wachse eingebettet und 
5 dicke Schnitte von ihnen angefertigt. Die Flachenschnitte wurden 
mehrere Tage in Fermentlésungen, Sauren, Laugen oder Fettlésungs- 
mittel gebracht. Die Behandlung mit Pepsin, Trypsin und Schnecken- 
chitinase verinderte die Fiillsubstanz nicht. Die Cuticula hingegen 
zeigte die oben beschriebenen Veranderungen. Nach 4tagiger Einwir- 
kung konzentrierter und verdiinnter Saéuren erschien die Fillsubstanz 
lediglich etwas aufgelockert, was auf einen Quellungsvorgang zuriick- 
gefiihrt werden kann. Auch konzentrierte Kalilauge léste das porése 
Material weder in der Kilte noch in der Warme. Der Chitinnachweis 
nach CAMPBELL, bei dem die Stigmenplatte vor dem Einbetten in Carbo- 
wachse 1/, Std lang in konzentrierter Kalilauge auf 160° C erhitzt wurde, 
zeigte, daB die Fiillsubstanz nicht aus Chitin besteht. Nur die kleinen 
von der Wandung ausgehenden Borsten gaben eine positive Reaktion 
auf Chitosan. Durch Chloratren wurde die gelblichgraue Fiillsubstanz 
zwar aufgehellt, doch war sie auch dann nicht anfarbbar. 

Bei der 2. Larve ist die Stigmenplatte etwas primitiver gebaut. 
Wahrend bei der 3. Larve die Stigmennarbe von dem nierenformigen 
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Wulst der Stigmenplatte umwachsen ist, liegt sie bei der 2. Larve auBer- 
halb der Stigmenplatte (Abb. 16). Der Narbenstrang verlauft auBer- 
halb der Filzkammer und miindet erst unterhalb der Cuticula mit der 
inneren Stigmennarbe in die Filzkammer (Abb. 17 und 18), die wenig 
spiter in die Tracheen tibergeht. Bei der 3. Larve hingegen wird der 


Abb. 16. Abb. 17. 


Abb. 18. 


Abb. 16—18. Stigmenplatte der 2. Larve von Hypoderma bovis. Bezeichnungen wie in 
Abb. 13—15. In Abb. 16 verliuft der Narbenstrang auBerhalb der Filzkammer, in Abb. 17 
endet der Narbenstrang in der Filzkammer. Vergr. 300mal. 


Narbenstrang fast vollstiindig von den Hohlréiumen der Filzkammer 
umgeben und ist nur noch in seinem mittleren Teil von einer Gewebe- 
kammer umschlossen. Betrachtet man jedoch den Verlauf des Narben- 
stranges von der offenen Seite der nierenférmigen Stigmenplatte, also 
von innen, so erkennt man, daB auch bei der 3. Larve der Narbenstrang 
auBerhalb der Filzkammer liegt, die ihn nur von den Seiten her fast 
umwachsen hat (Abb. 15). Durch das starke Dickenwachstum der 
Cuticula wiihrend des letzten Larvenstadiums werden die den Narben- 
strang umgebenden Epidermiszellen in einer sackartigen Kammer einge- 
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schlossen, die aber an der Innenseite des Stigmas mit der Epidermis in 
Verbindung bleibt. Auch wird diese Kammer durch eine kleine Trachee 
mit Luft versorgt. 

In den anderen wesentlichen Merkmalen gleicht das Stigma des 
2. Stadiums dem der ausgewachsenen 3. Larve, nur ist ersteres wesent- 
lich kleiner, entsprechend der geringeren Dicke der Cuticula. Auch sind 
einige Bestandteile noch nicht voll ausgebildet. So verzweigen sich die 
von der Filzkammer abgehenden Kanile weniger stark und beschrinken 
sich auf eine kleine auBere Zone, die sehr stark pigmentiert ist. Bis 
dahin reicht auch nur die Exocuticula, die bei der 3. Larve bis zur 
Epidermis geht. Sehr viel stirker als bei der 3. Larve sind dagegen die 
in die groBe Filzkammer reichenden Borstenbiindel ausgebildet. Diese 
entspringen vielfach auf in das Lumen der Filzkammer vorspringenden 
Wiilsten und durchsetzen die gesamte pordse Fillsubstanz, die hier 
weniger dicht erscheint als bei den ausgewachsenen Larven (Abb. 16—18). 

Die Funktion dieser komplizierten Stigmenplatten konnte nicht ge- 
klart werden. Die schon erwahnte Schwierigkeit, Larven eines defi- 
nierten Alters zu erhalten, sowie die Unmdéglichkeit, die Larven auBer- 
halb des Wirtstieres langere Zeit lebend zu erhalten, erschweren diese 
Untersuchung. Durch Einlegen ganzer Tiere in Farbl6sung wurde ver- 
sucht, einen Einblick in die Durchlassigkeit der Fiillsubstanz zu erhalten. 
Die Farbstoffe waren wahrend der 3—4wochigen Einwirkungszeit nie- 
mals in der Fiillsubstanz nachzuweisen. Sie konnten jedoch in der die 
Stigmenplatte umgebenden Cuticula bis zur Epidermis hin gefunden 
werden, allerdings nur in der unmittelbaren Umgebung der Stigmen- 
platte, nicht in der normal aufgebauten Cuticula. Wie bereits erwahnt, 
besitzt die Cuticula der Stigmenplatten in den stark pigmentierten Teilen 
eine ausgesprochene senkrecht zur Oberfliche verlaufende Struktur, die 
es den Farbstoffen zu erméglichen scheint, bei geniigend langer Ein- 
wirkungsdauer tief in die Cuticula einzudringen. Bei Anwendung der 
Argentaffinreaktion schligt sich das Silber sehr stark auf der Fillsub- 
stanz nieder. Letztere wirkt also reduzierend. Vielleicht hat sie bei der 
wandernden Larve die Aufgabe, aus der umgebenden Ko6rperfliissigkeit 
des Wirtstieres Sauerstoff aufzunehmen und in die Tracheen weiter- 
zuleiten. 


9. Durchlissigkeit der Cuticula des 3. Larvenstadiums fiir Wasser 

und wiprige Farblosungen. 

Von parasitisch lebenden Insektenlarven liegen Untersuchungen tiber 
die Durchlissigkeit des Integumentes bisher nicht vor. Von Nematoden 
ist bekannt, daB die Cuticula parasitisch lebender Formen weniger 
durchlassig ist als die der freilebenden Formen (Cu1twoop 1950), da sie 
gegeniiber den standigen Einwirkungen von seiten des Wirtstieres 
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geschiitzt sein miissen. Letzteres trifft auch fiir die parasitierenden In- 
sektenlarven zu. Deshalb ist anzunehmen, da8 ihre Durchlassigkeit 
gering ist. 

Die Permeabilitat der Cuticula fiir Wasser ist mit Hilfe verschiedener 
Methoden bei zahlreichen Arthropodenarten untersucht worden. In 
einem iibersichtlichen Diagramm sind die Ergebnisse von RIcHARDS 
(1951) S. 301 zusammengestellt 
worden. Diese Zusammenstel- 
lung zeigt, daB die im Boden 
lebenden Insektenlarven bedeu- 
tend weniger gegen Verdunstung 
geschiitzt sind als freilebende 
oder in Pflanzen parasitierende 
Formen. Nach WIGGLESWORTH 
(1950) ist der starke Wasser- 
verlust der im Boden lebenden 
Insektenlarven durch das dau- 
ernde Abschaben der Wachs- 
schicht bedingt. Beiden eigenen 
Untersuchungen wurde dieselbe 
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9008 Methode angewendet, die PFAFF 
9006 (1952) bei entsprechenden Ver- 
004 suchen an der Cuticula der 
Ap amerikanischen Kiichenschabe 
4 benutzte. Dieses Verfahren ge- 
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Abb. 19. Durchlassigkeit der homogenen Cuti- Cuticulastiticken. Dadurch ist 


cula der 3. Hypodermalarve fiir Wasser in Ab- 


hangigkeit yon der Temperatur auf 10 Std be- 
rechnet. Zum Vergleich ist die Durchlissigkeit 
fiir die Abdominalsegmente von Periplaneta 
americana eingezeichnet. Ausgewachsene 
3. Larve von Hypoderma bovis; —— — frisch 
gehautete 3, Larve von Hypoderma bovis; 
---- Periplaneta americana. 


es moglich, die Durchlassigkeit 
der homogenen Cuticula zu be- 
stimmen, die frei von Borsten, 
Sinnesorganen und anderen be- 
sonderen Bildungen ist. “Das 


Einpressen der Cuticulastiicke 
zwischen 2 durchbohrten Gummiplatten gewahrleistet die Messung an der 
unversehrten Cuticula, waihrend beim Aufkleben oder auch bei der von 
Boum (1951) angewandten Methode eine Verletzung der feinen Epicuticula 
nicht mit Sicherheit vermieden werden kann. Da sich herausstellte, 
daB die Durchlassigkeit der Cuticula von Hypoderma-Larven sehr gering 
ist, war es erforderlich, die MeBgefiBe 10 Tage im Thermostaten bei 
der gewtinschten Temperatur stehenzulassen. Durch Einstellen von 
Calciumchlorid in den Thermostaten wurde eine relative Luftfeuchtig- 
keit von etwa 20% aufrechterhalten. Auf diese Weise waren die gleichen 
Bedingungen wie bei der Ermittlung der Permeabilitat der amerikani- 
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schen Kiichenschabe geschaffen, so da ein Vergleich der Ergebnisse 
moglich war (Abb. 19). 

Kine genaue Bestimmung der kritischen Temperatur fiir H ypoderma- 
Larven konnte nicht erfolgen, da der zur Verfiigung stehende Thermostat 
bei diesen Temperaturen zu starken Schwankungen unterworfen war. 
Aus dem Verlauf der Kurve ist aber zu entnehmen, da8 sie zwischen 
50 und 60° C liegen mu8. Im Vergleich zu Periplaneta americana ist die 
geringe Steigung der Durchlassigkeitskurve bis zu einer Temperatur von 
50° C und die hohe kritische Temperatur auffallend. Beides ist wohl eine 
Anpassung an das parasitische Leben. Die Gegeniiberstellung der Kurven 
fiir die ausgewachsenen und frischgehiuteten Larven zeigt den geringen 
KinfluB, den die Dicke der Cuticula auf die Durchlassigkeit ausiibt. Aus- 
schlaggebend fiir die Wasserdurchlassigkeit ist die Epicuticula, die bereits 
bei der frischgehéuteten Larve véllig ausgebildet ist. Beim Vergleich 
der Permeabilitatskurve der Hypoderma-Larven mit der der amerikani- 
schen Kiichenschabe zeigt sich, dai die Ergebnisse dieser Messungen 
mit dem Strukturbild und der quantitativen Bestimmung der einzelnen 
die Cuticula aufbauenden Substanzen gut in Einklang stehen. Wie bei 
der amerikanischen Kiichenschabe gezeigt werden konnte, beruht der 
erste steile Anstieg in der Durchlassigkeitskurve auf einer Verainderung 
der Wachsmolekiile der Epicuticula (BEAMENT (1948).- Der 2. Anstieg 
wird durch die Denaturierung der Proteine bedingt. Die Cuticula der 
Hypoderma-Larven enthalt zwar bedeutend weniger freie Lipoide als die 
von Periplaneta americana, ausschlaggebend fiir die Permeabilitat ist 
aber die Wachsschicht der Epicuticula, die bei den Hypoderma-Larven 
gut entwickelt ist. Der Anstieg in der Durchlassigkeitskurve zwischen 
50 und 60° C ist in der gleichen GroBenordnung wie der zwischen 32,5 
und 35°C fir die Kiichenschabencuticula (s. Abb. 19). Es liegt daher 
nahe anzunehmen, da die Wachsmolekiile der Epicuticula von Hypo- 
derma-Larven bei dieser Temperatur ihre orientierende Anordnung ver- 
lieren. Der bedeutend geringere Gehalt der Cuticula der Dassellarven 
an Proteinen vermag auf die Durchlassigkeit nur einen geringen EinfluB 
auszuiiben im Gegensatz zu der an Proteinen bedeutend reicheren 
Kiichenschabencuticula. 

Die Durchlissigkeit der Cuticula fiir Wasser gibt noch keinen Auf- 
schluB iiber das Eindringungsvermégen von Kontaktinsektiziden oder 
anderen Chemikalien, da bei diesen das Durchdringen der Cuticula in 
der Regel auf einem Lésungsvorgang beruht. Das Kindringungsver- 
mégen wiBriger Farblésungen wurde an toten H ypoderma-Larven unter- 
sucht. Die unverletzten toten Tiere wurden in 1 %ige waBrige Losungen 
von Sudan III, Sudan-Schwarz B, Azokarmin, Anilinblau und Acridin- 
orange gelegt und bis zu 14 Tagen hierin belassen. AnschlieBend wurde 
nach kurzem Abspiilen in Wasser die Cuticula praépariert und auf dem 
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Gefriermikrotom geschnitten. Nach Einbetten in Glyceringelatine 
konnten die Schnitte sofort ausgewertet werden. In den Querschnitts- 
priparaten waren die Fettfarbstoffe nach 14 Tagen Kinwirkungsdauer 
nur in die Epicuticula eingedrungen. Die anderen Farbstoffe waren 
iiberhaupt nicht nachzuweisen, auch nicht Acridinorange mit Hilfe des 
Fluoreszenzmikroskopes. Lediglich die Zementschicht hatten sie leicht 
angefirbt. Wird die Zementschicht und zum gr6Beren Teile auch die 
Wachsschicht durch leichtes Schaben mit Aluminiumpulver entfernt, 
so dringt der Farbstoff in wenigen Stunden in die tieferen Cuticulalagen 
ein und verbreitet sich hier von den Ritzstellen aus in groBerem Umkreis. 
Dieser Vorgang wird beschleunigt, wenn die mit Aluminiumpulver be- 
handelten Larven fiir +/, Std in Xylol gelegt werden, wodurch die Wachs- 
schicht an den beschadigten Stellen gelést wird. Bei Larven mit un- 
verletzter Cuticula wird durch 2stiindiges Einlegen in Xylol kein Ein- 
dringen des Farbstoffes erméglicht. Hieraus ist zu ersehen, dai die 
Zementschicht trotz ihrer geringen Schichtdicke gegen Wachslosungs- 
mittel schtitzt. Gleiche Beobachtungen machten SLIFER (1950) an 
Melanoplus differentialis und MuKERsI (1953). Im Bereich der Stigmen- 
platten dringt jedoch auch bei unbeschadigter Cuticula der Farbstoff 
ein, wie bereits auf 8. 147 ausgefiihrt wurde. Die Epicuticula bietet also 
im Bereich der Stigmenplatten einen geringeren Schutz. 

In weiteren Versuchen wurde die Durchlassigkeit der Cuticula fiir 
Larvicide gepriift. Diese Versuche konnten noch nicht abgeschlossen 
werden, da die Larven nur wahrend eines begrenzten Zeitraumes im 
Jahre zur Verfiigung stehen. 


Zusammenfassung. 


Zur Ermittlung des Baues und der Zusammensetzung der Cuticula 
der 3. Larven von Hypoderma bovis wurden Untersuchungen mit Hilfe 
des Licht-, Ultraviolett- und Elektronenmikroskopes durchgefihrt unter 
Verwendung von histochemischen Farbreaktionen, Fermenten, Losungs- 
mitteln sowie Anfertigung von Réntgendiagrammen. Hierbei ergaben 
sich folgende Besonderheiten : 

1. Die Epicuticula besteht aus einer Cuticulin-, Wachs- und Zement- 
schicht. Erstere ist durch Polyphenole impragniert. Die Wachschicht 
ist dicker als bei anderen bisher untersuchten Insektenlarven. 

2. Die Exocuticula ist durch das Vorhandensein von Porenkanilen 
charakterisiert. Auffallend ist der hohe Gehalt der aiuBeren Exocuticula 
an Lipoproteinen. Hine aiuBere schmale Zone ist ferner von Polyphenolen 
durchtrankt. Hier liegen die Lamellen dicht tibereinander. In der 
inneren Exocuticula hingegen ist die Lagerung aufgelockert. In der 
Endocuticula verlaufen die Lamellen wieder gestreckt. 
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3. Die Porenkaniile enthalten bei jungen 3. Larven ein Lipoprotein. 
Die sich in dieser Zeit von der Epidermis lésenden Porenkaniile bleiben 
als ,,primare Porenkanile“ in der iuBeren Exocuticula erhalten. Bei 
den iibrigen Porenkaniilen, die zum Teil bis zur Bildung der Endocuticula 
mit der Epidermis in Verbindung bleiben, wird das Lipoprotein durch 
Chitinfibrillen ersetzt (,,sekundire Porenkanile“‘). Ihr Durchmesser ist 
erheblich umfangreicher als der der primaren Porenkanile. Das Lipo- 
protein tritt aus den Porenkanilen aus und bleibt in der Exo- und Endo- 
cuticula in Form verschieden groBer Tropfen liegen. 

4. Die Muskelansatzstellen enthalten Fortsitze der Tonofibrillen, die 
aus einem zentralen Proteinfaden und einem chitindsen Mantel bestehen. 

5. Das Lipoprotein, das in der Cuticulinschicht, in der iuBeren Exo- 
cuticula, in den primaren Porenkanilen und als Tropfen verschiedener 
GroBe in der Exo- und Endocuticula verteilt ist, ist durch die feste 
Bindung des Fettbestandteiles an das Protein charakterisiert. 

6. Die Cuticula enthalt 70—72% Wasser. Im Vergleich zu anderen 
bisher untersuchten Insektenhauten ist der Proteingehalt gering. Er 
nimmt mit zunehmendem Alter der Larve ab, wahrend der Gehalt an 
Chitin und in geringerem Grade an Lipoiden zunimmt. 

7. Die kleinsten zu beobachtenden Fibrillen haben einen Durchmesser 
von 150 AE. Sie sind im Vergleich zu anderen Insekten relativ dick. 
Durch Einwirken von Pepsin oder Chloroform tritt keine Anderung im 
Durchmesser ein, wohl aber wenn beide Praparate nacheinander ange- 
wendet werden. Hieraus wird geschlossen, da das Lipoprotein nicht 
nur wie ein Mantel die gréBeren Chitinfibrillen tiberzieht, sondern auch 
noch die kleinsten Micellen innerhalb der Fibrille. 

8. Bei der 2. Larve sind saémtliche Lagen der Cuticula wesentlich 
diinner. Die Porenkanile bleiben stiindig mit den Epidermiszellen in 
Verbindung. Lipoproteintropfen sind in der Exo- und Endocuticula 
nicht vorhanden. 

9. In der Puppenhiille ist der Polyphenolgehalt nicht nur der duBeren 
Cuticula wesentlich erhéht, sondern auch die Endocuticula, und der ihr 
anliegende Teil der Exocuticula ist hiermit durchtrankt. 

10. Die Stigmenplatten enthalten die sog. Filzkammer, von der eine 
Anzahl sich verzweigender Kaniale bis zur Epicuticula reicht. Kammer 
wie Kaniile sind mit einer pordsen Substanz angefiillt, die selbst gegen 
konzentrierte Sauren und Laugen resistent ist. Entgegen der bisherigen 
Annahme enthilt sie kein Chitin. Sie wirkt auf Silbersalze stark redu- 
zierend. Anscheinend hat sie die Aufgabe, aus dem umgebenden Wirts- 
gewebe Sauerstoff aufzunehmen und an die Tracheen abzugeben. 

11. Die Durchlassigkeit der Cuticula fiir Wasser ist im Vergleich zu 
anderen Insekten auGerst gering. Die kritische Temperatur liegt auf- 
fallend hoch, und zwar zwischen 50 und 60°C. Die Dicke der Cuticula 
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ist fir die Wasserdurchlassigkeit von geringem HinfluB. Auch nach 
40tagigem Verweilen in 1%igen waBrigen Farblosungen dringen Fett- 
farbstoffe nur bis zur Wachsschicht und die iibrigen sogar nur bis zur 
Zementschicht vor. Werden durch Abreiben mit Aluminiumpulver die 
Zementschicht und teilweise die Wachsschicht entfernt, so dringen die 
Farbstoffe in wenigen Stunden in die tieferen Cuticulaschichten vor. 
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DAS LUMBALORGAN DES CHILENISCHEN SUMPFFROSCHES, 
PLEURODEMA BIBRONI Tscuvupi*. 


Von 
Hans ApAM**, 


Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. Februar 1954.) 


1. Einleitung. 


Eine Anzahl anurer Amphibien, speziell einige stiidamerikanische 
Cystignathiden, Bufoniden und Brevicipididen, besitzen in der Lenden- 
region augenférmige Pigmentflecke. Beiderseits der Medianen, meist 
vor dem Ansatz der hinteren Extremititen gelegen, machen sie zusammen 
mit dem meist stumpf-kegelig ausgezogenen hinteren Korperende 
den Eindruck eines nach riickwarts gerichteten Froschgesichtes (Abb. 1). 


Welche Bedeutung dieser Zeichnungskonstellation im Leben dieser Anuren 
zukommt, ware meines Erachtens nur auf Grund von Lebendbeobachtungen, 
vor allem am natiirlichen Standort zu untersuchen. Mdéglicherweise handelt es 
sich um eine semantische Bildung (PoRTMANN 1948), die etwa die Aufmerksamkeit 
von. Feinden in eine falsche Bewegungsrichtung lenken soll oder um eine Bildung 
mit anderem Signalwert. Ich méchte vergleichsweise an die Nachahmung des 
Kopfes durch das Schwanzende (,,Kopfmimikry*) bei manchen Schlangen erinnern 
(z. B. Eryx johnii, Charina bottae, Cylindrophis opisthorhodus, Apostolepis ambinigra, 
Calamaria septentrionalis u.a.), woriiber zahlreiche Beobachtungen vorliegen 
(Mertens 1946 u. a.). V. Harnack (1953) erwahnt z. B., daB bei manchen Boiden 
der kopfahnliche Schwanz ,,zum Kédern“ lebhaft hin und her bewegt wird. Farbung 
und Zeichnung, sowie charakteristisches Verhalten wirken dabei offenbar sinnvoll 
zusammen. 

Auch an die Méglichkeit emer Schreckwirkung der lumbalen Augenzeichnungen 
der Anuren ist zu denken, jedoch ergaben die bisherigen Gefangenschaftsbeobach- 
tungen keine weiteren Hinweise. Erwihnenswert ist, daB die lumbalen Zeichnungen 
bei angelegten Oberschenkeln entweder bedeckt werden, wie etwa die Haken- 
zeichnungen in der Lendenregion des einheimischen Laubfrosches (Abb. 2), oder 
im gesamten Zeichnungsmuster aufgehen. Dies trifft nach den Angaben von 
HELLMICH (1932) haufig fiir Pleurodemen zu. Die Pigmentflecke an der Oberflache 
der Lumbalorgane (s. u.) setzen sich dabei direkt in die gebainderten Zeichnungen 
der Oberschenkel fort. Beim Absprung des Frosches wird nun entweder die Augen- 
zeichnung freigegeben und kommt dadurch voll zur Wirkung, oder sie wird, im 
Falle der nicht vollsténdigen Bedeckung durch die Oberschenkel, aus dem ,,kryp- 
tischen“* Muster (PoORTMANN 1948) freigegeben, in beiden Fallen jedoch besonders 
auffallig. 

* Dem Vorstand des Zoologischen Institutes Wien, Herrn Prof. W. MARINELLI 
danke ich fiir die Uberlassung eines Arbeitsplatzes. Herrn Prof. R. ScHUBERT- 
SoLDERN und Herrn Doz. Dr. H. Horer sei fiir Ratschlage und Hinweise, Frl. M. 
WimMer fiir die Anfertigung der Tieraufnahmen herzlich gedankt. 

** Herrn Prof. Orro Verr zum 70. Geburtstag ergebenst gewidmet. 
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Die Ausprigung der lumbalen Augenzeichnungen zeigt innerhalb 
der Anuren groBe Unterschiede. Man findet Uberginge von einfachen 
mehr oder weniger auffilligen Pigmentmalen (etwa der erwahnten 
Zeichnung bei Hyla arborea L. u. a.) bis zu sehr deutlich ausgepragten 
augenformigen Flecken, wie z. B. bei Mantipus ocellatus, Fam. Brevi- 
cupitidae (Abb. 1). Sie iiberragen meines Wissens jedoch niemals die 
allgemeine K6érperoberfliche. Es mag daher von Interesse sein, daB beim 
chilenischen Sumpffrosch und einigen seiner Verwandten eine weitere 
Steigerung dieser Erscheinung durch eine auffallige kuppenformige 
Vorwolbung, auf ‘deren Hohe die Pigmentmale liegen, eintritt (Abb. 3). 
Der Eindruck eines Auges wird so noch verstarkt, da ein charakteri- 


Abb. 1. Abb. 2. 
Abb. 1. Mantipus ocellatus. Augenzeichnung am hinteren Kérperende. Nach NoBLE (1931) 
p. 153, Fig. 59. 


Abb. 2. Hyla arborea. Hakenzeichnung in der Lendengegend. 


stisches Kennzeichen des Anurenauges, der ausgepragte Exophthalmus 
(Hervorquellen des Bulbus), ebenfalls vorhanden ist (Abb. 3 und 4). 
Als ,,eif6rmige Driise“, Lumbarorgan! und mit anderen Bezeichnun- 
gen finden diese Gebilde in der Systematik der Pleurodemen Verwendung 
(z. B. NrepEN, 1923). Eine genauere mikroskopische Untersuchung 
fehlte jedoch bisher. Ebenso fehlen Angaben tiber ihre Bedeutung und 


Funktion. 


2. Material und Methode. 


Zur Untersuchung gelangten 5 erwachsene chilenische Sumpffrésche, 
Pleurodema bibroni Tscu., die mir freundlicherweise von den Herren 
Dr. J. E1sext (Naturhistorisches Museum Wien) und Dr. KE. BrrKen- 
MEIER (Zoologisches Institut Wien) zur Verfiigung gestellt wurden. 
Herrn H. Rrept (Valparaiso, Chile) sei fiir die Ubersendung der lebenden 


1 Der allgemeinen sprachlichen Gepflogenheit entsprechend wird die Bezeich- 
nung ,,Lumbar‘ durch ,,Lumbal‘ ersetzt. 
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Tiere aus Chile herzlichst gedankt. Einige formol- und alkoholfixierte 
Exemplare standen mir aus der Amphibiensammlung des Naturhistori- 
schen Museums Wien zur Verfiigung. 

Das Lumbalorgan wurde fiir die histologische Untersuchung mit 
etwas umgebender Haut narkotisierten Tieren entnommen, seine Lage 
durch keilférmige Einschnitte in der umgebenden Haut markiert und 
in Formol 4%, Bouin, Perenyi und Alkohol fixiert. Paraffin- und Celloi- 
dinparaffinschnitte von 4—12y Dicke wurden angefertigt und mit 
DELAFIELDs Hamatoxylin-Eosin-Orange G, Mallory, Azan (HEIDEN- 
HAIN), Phosphorwolframhéimatoxylin u. a. gefarbt. Zur Differenzierung 
der elastischen Bindegewebselemente wurde Orceinfarbung nach 
TAENZER-UnNA und Resorzinfuchsin nach WEIGERT angewendet. 

Als histologische Vergleichsobjekte dienten Schnitte durch die 
Parotoiden von Salamandra salamandra L. und Bufo bufo L. sowie 
Hautschnitte verschiedener Amphibien. 

Die Ausfiithrungsgange der Driisen wurden, neben der Schnitt- 
untersuchung, mit Hilfe von Aufhellungspraparaten an der uneinge- 
betteten und ungeschnittenen Haut untersucht. Die Aufhellung erfolgte 
mit Methylbenzoat-Celloidin in gleicher Weise wie bei der PETERFIschen 
Einbettung, jedoch sofort nachfolgendem Einschlu8 in Caedax. 

Versuche zur Stimulation einer Sekretausschiittung der Lumbal- 
driisen erfolgten an lebenden, nicht oder nur schwach narkotisierten 
Pleurodemen durch mechanische Reizung, elektrische Induktionsstréme 
und hochfrequente Wechselstréme, sowie durch einige chemische 
Agentien (Chloroform, Essigither u. a.). 


3. Befunde. 


In der Lendenregion erwachsener chilenischer Sumpffrésche be- 
findet sich etwa 10mm kranial der vorderen Rumpfansatzstelle des 
Oberschenkels eine kuppenférmige, linglichrunde Anschwellung, das 
Lumbalorgan. Es besitzt eine Linge von durchschnittlich 7,0—7,5.mm 
und eine Breite von etwa 4,0mm (Abb. 3 und 4). Die Gesamtlinge 
des weiblichen Tieres, an welchem die Messungen ausgefiihrt wurden, 
betrug von der Schnauzenspitze bis zum After 38 mm. Bei mannlichen 
Pleurodemen ist das Organ entsprechend der allgemein geringeren 


Kérpergro%e etwa um 1 mm kleiner, sonst jedoch von gleicher Form 
und Lage. 


Das Lumbalorgan ist von der Umgebung deutlich abgehoben, der 
Gesamteindruck etwa so, als ware es der Haut aufgesetzt. Es tiberragt 
die umgebende Kérperoberflache etwa um 2—2/, mm. 

Je ein Lumbalorgan liegt gleichweit von der Medianen entfernt 
etwas tiber der seitlichen Rumpfkante, dort, wo die dunkelolivgriine 
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bis braune, lebhaft gefleckte Riickenhaut in die vorwiegend einténig 
schmutziggelbe bis graue Bauchseite ubergeht. Nach kranial zu diver- 
gieren die Vorderenden der Organe, so da® ihre nach riickwiirts ver- 
langert gedachten Hauptachsen sich etwa im Analpol treffen (Abb. 4). 
Der Abstand der divergierenden Vorderenden betragt etwa 20 mm, 


cS 


Abb. 3. Pleuwrodema bibroni. Seitenansicht. Lage und Zeichnung der Lumbalorgane. 


Abb. 4. Pleurodema bibroni. Ansicht von hinten. Lage und Zeichnung der Lumbalorgane. 


derjenige der Hinterenden etwa 12 mm. Vergleichsweise betragt der 
mittlere Augenabstand desselben Tieres 10 mm, ist also etwas geringer. 

Im Bereich des Lumbalorganes fehlen die kleinen, 0,5 bis etwa 
1mm breiten und ebenso hohen, pustelartigen Hocker, die sonst ver- 
schiedentlich im Integument anzutreffen sind. Sie stellen kleinere 
Hautdriisenanhiufungen dar, vorwiegend von Kornerdriisen (ENGEL- 
MANN 1872). Da diese Hicker an der Oberflache des Lumbalorganes 
nicht anzutreffen sind, ist leicht erklirlich, da ja das gesamte Lumbal- 
organ eigentlich ein prinzipiell gleichgebautes, jedoch um ein Viel- 
faches vergroBertes Gebilde darstellt (s. u.). Durch das Fehlen der 
Hocker erscheint die Oberfliche der Lumbalorgane an lebenden Tieren 
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deutlich glatter gegeniiber der mehr runzelig und rauh wirkenden tibrigen 
Korperoberflache. 

Sehr auffallig ist die Farbung und Zeichnung der Haut tber den 
Lumbalorganen. Immer sind sie von der Umgebung deutlich abge- 
hoben, einerseits durch eine auffallige gelbe bis gelbgraue Grundfarbe 
der Organoberflache, andererseits durch besonders angeordnete, dunkle 
Pigmentflecken (Abb. 3 und 4). 

In einem Falle war die Grundfarbe deutlich orangegelb. Sie stimmt 
iibrigens im allgemeinen mit der bisweilen (besonders bei Mannchen) 
anzutreffenden hellen medianen Riickenleiste tiberein, die jedoch in 
Form und Vorkommen sehr variabel ist, wie an einer gréBeren Anzahl 
fixierter Tiere des Naturhistorischen Museums Wien festzustellen war. 

Kleinere dunkelolivgriine, manchmal fast schwarze Pigmentflecken 
von einigen Millimeter Durchmesser sind fast immer am Rande des 
Organes anzutreffen und tragen zu seiner Abhebung von der Umgebung 
bei. Ihre Wirkung mag an die dunkle Kante des Lidrandes der Augen 
denken lassen. Sehr auffallig ist jedoch ein groBer Pigmentfleck von 
dunkelolivgriiner bis schwarzer Farbe, der meist an der dorso-kaudalen 
Kante des Organes anzutreffen ist, manchmal jedoch fast zentral an 
der Oberfliche. Er kann sogar bis zur Halfte die Oberfliche bedecken. 
Im Falle des eingangs erwaihnten, zur allgemeinen Beschreibung ver- 
wendeten Tieres ist er 3mm lang und 2mm breit. Im Sinne der in 
der Einleitung vermuteten Signalwirkung ware dieser Fleck etwa 
als ,,Pupille“ eines Scheinauges zu deuten (Abb. 4). Er ist ebenso 
wie die kleineren Flecken meist von einer deutlichen, gelblichgrauen, 
etwa 0,5mm schmalen Zone bandartig umrandet; durch Kontrast- 
wirkung wird also sowohl die Auffalligkeit der einzelnen Pigmentmale, 
als die des ganzen Organes gesteigert. 

Die Farbung und Zeichnung der Pleurodemen zeigen eine groBe 
Variabilitat (vgl. HeEtLMicH 1932). Diese betrifft natiirlich auch die 
Musterbildung an der Oberflache der Lumbalorgane, jedoch ist immer 
feststellbar, da® ihre Fiarbung und Musterung gegeniiber der Umgebung 
unterschiedlich und auffallig ist. 

In Gefangenschaft andert sich nach meinen Beobachtungen iibrigens 
die Farbung der Pleurodemen. Sie wurden dunkler und die Flecken- 
zeichnungen an der ganzen Oberfliche der Tiere weniger kontrastierend. 
Die Farbe naherte sich allmahlich einem dunklen olivgriin mit nur 
noch schwach erkennbarer Fleckenmusterung. Besonders auffallend 
war, da®B der urspriinglich hell gefirbte Untergrund der Lumbalorgane 
(s. 0.) allmahlich dunkler wurde und sich der allgemeinen Hautfairbung 
anglich. 

Die Lumbalorgane lassen sich nach vollstiindigem Umschneiden 
der Haut ohne Hindernisse abnehmen, sind also mit den tieferen Lagen 
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des Bindegewebes der Rumpfmuskeln und Lymphsicke nicht fest ver- 
bunden. Dies zeigt auch am lebenden Tier die weitgehende Verschieb- 
barkeit der Organe zusammen mit der umgebenden Haut. 

Die mikroskopische Untersuchung von Quer-, Langs- und Flach- 
schnitten (parallel zur Hautoberflache) sowie von Aufhellungsprapa- 
raten erbrachte folgende Resultate: 

Die Epidermis 1a8t sich in kontinuierlichem Ubergang von der 
Umgebung des Lumbalorganes her bis an seine Oberfliche verfolgen, 
ist uhrglasformig aufgewolbt und zeigt im wesentlichen iibereinstimmen- 
den Bau, ist jedoch itber dem Organ etwas diinner (Abb. 5). Die sie 


Abb. 5. Querschnitt durch das Lumbalorgan von Pleurodema bibroni. Ubersichtsbild. 
Leitz-Ortholux, Obj. 1b, Photookular 8fach. 


unterlagernde, in der iibrigen Haut viel schwacher entwickelte lockere 
Coriumschicht (Stratum spongiosum, Krause 1922, EcKkEer-Gavupp- 
WIEDERSHEIM 1904) ist von zahlreichen, sehr stark vergroBerten (hyper- 
plastischen), vielzelligen Driisen von typisch alveolirem Bau erfiillt. 
In ihrer Gesamtheit draingen sie als miichtig entwickeltes Driisenpaket 
die Epidermis vor und bedingen so die charakteristische Vorwélbung 
des Lumbalorganes (Abb. 5). Die Lage des straffen Bindegewebes 
(Stratum compactum, Krauss s. 8. 159) und die innere Grenzlamelle 
des Integuments unterlagern das Lumbalorgan in der gleichen Art wie 
die normale Epidermis. Thre Lage wird also im Gegensatz zur Epidermis 
von der Hyperplasie der subepithelialen Driisen des Lumbalorganes 
nicht beeinfluBt. 

Die wesentlichen Elemente der Lumbalorgane sind also die hyper- 
plastischen, subepithelialen Driisenkérper, die auf Grund ihres Baues 
als Kérner- oder Giftdriisen (ENGELMANN 1872 u.a.) anzusprechen 
sind, wie im folgenden gezeigt wird. Sie besitzen die Form langausge- 
zogener Blischen oder Saickchen, deren Hauptausdehnungsrichtung 
senkrecht zur Koérperoberflache liegt (Abb. 5 und 6). Die meisten dieser 
Driisen durchsetzen die ganze Héhe des Lumbalorganes, sitzen basal 
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dem Bindegewebe des Stratum compactum auf und durchbrechen an 
ihrem apikalen Ende die Epidermis mit einem geraden Ausfiihrungs- 
gang. Die Hohe der Driisen nimmt gegen den Rand des Organes hin 
allmihlich ab, ihre Form in diesen Zonen wird mehr bauchiger und 
manche erreichen nicht mehr das Stratum compactum (Abb. 5). 

In der mittleren (héchsten) Zone des Organes besitzen die Driisen 
eine Héhe von iiber 2mm, ihr Querdurchmesser betragt etwa 200 yw. 
Gegen den Ausfiihrungsgang zu divergiert die Driisenwandung all- 
mihlich, so daB einzelne Driisen im Schnitt Flaschenform ‘zeigen. 


; SCORE A GMOS ls a O 

Abb. 6, Ausfiihrungsgang einer seitlich im Lumbalorgan liegenden Kérnerdriise. Quer- 

schnitt 8, BoUIN, DELAFIELDS Hamatoxylin-Hosin-Orange G. Apochromat 4mm, 

Photookular 8fach. HK Epidermis, M subepidermaler Melanophor, 4 Ausfiihrungsgang. 

Sch Schaltsttick, gl Kerne der glatten, radspeichenartig angeordneten Muskelfasern, 
S Sekret, W wandstindige Zellkerne der K6rnerdriisen. 


Die Driisenwand zeigt in mehr oder weniger regelmaBigen Abstinden 
angeordnete Zellkerne von verschiedener Form und GréBe. Nur selten 
ist eine feine plasmatische Verbindung entlang der Wand zwischen ihnen 
wahrnehmbar; eine deutliche Abgrenzung von Zellen ist nicht erkenn- 
bar. Lediglich um einzelne Kerne, die sich offenbar in einer besonderen 
Arbeitsphase befinden, ist eine wolkenartige Anordnung von feinen 


Kérnchen zu erkennen, die von einer feinen Membran umgeben wird 
(vgl. Abb. 6 und 7). 


Uber die Art der Driisenwand der Gift- oder Kérnerdriisen der Amphibien 
gehen die Meinungen der Bearbeiter auseinander. Erst neuerdings sprechen 
SacerRDoTe und ArGaN-CurEsa (1951) bei Salamandra salamandra von einem 
Driisenepithel (,,’alveolo ghiandolare e costituito da un epitelio semplice. . .‘‘, 
S. 36) eine Ansicht, die unter den alteren Autoren von HEIDENHAIN (1893) und 
Nicoeivu (1893) vertreten wurde. Dagegen bilden nach Lrypie (1876), SzEcK 
(1891), Drascn (1894) u. a. die sezernierenden Elemente eine zusammenhangende 
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Protoplasmamasse ohne erkennbare Zellgrenzen, also ein Syncytium oder Sym- 
plasma. Hine dritte Gruppe von Bearbeitern 14Bt die Zellen der Driisenwand zwar an 
ihrer Basis abgegrenzt sein, gegen den Driisenhohlraum zu jedoch ineinander iiber- 
gehen (ENGELMANN 1872, Weiss 1899 u.a.). Eine durch ungleichmaéBige Ent- 
wicklung der einzelnen Zellen verursachte Diskontinuitat des Wandbelages nehmen 
Scuuxrz (1889) und Junius (1896) bei Rana und Salamandra an. Nach Junius 
kommt die Diskontinuitat dadurch zustande, daB einzelne Zellen friiher als andere 
in das Driisenlumen gelangen und unter Sekretbildung vollstandig zugrunde 
gehen und daher im Wandbelag Liicken zuriicklassen. Weitere Angaben zu diesen 
Fragen bei BIEDERMANN (1930) u. a. 

Im Lumbalorgan der Pleurodemen ist in der Wand der Kérnerdriisen 
eine deutliche Abgrenzung von Zellen nicht wahrnehmbar. Es kann 
daher im strengen Sinne nicht von einem Driisenepithel gesprochen 
werden. Dagegen ist die Driisenwandung der Schleimdriisen, wie weiter 
unten noch gezeigt wird, deutlich epithelial aufgebaut. 

Der Hohlraum der groBen Korner- oder Giftdriisen der Lumbal- 
organe ist von einem vorwiegend eosinophilen, homogenen Produkt 
erfiillt, in welchem, im einzelnen in verschiedenem, Ausmafe granulire 
Partikel verschiedener GroBe anzutreffen sind. Diese Partikel zeigen 
bisweilen leichte Basophilie. Ihre GroBe, Gruppierung und Menge 
zeigt innerhalb der einzelnen Driisen mannigfaltige Unterschiede, woraus 
sich einige Hinweise auf die Art der Sekretbildung ergeben. 


In unmittelbarem Kontakt mit den wandstandigen Zellkernen liegen 
vorwiegend stirker anfairbbare, feingranulére Partikel. Sie sind oft 
wolkenartig einem bestimmten Zellkern zugeordnet und, wie oben 
erwahnt, von einer feinen Hiille umgeben. Sie stellen offenbar ein fort- 
geschrittenes Stadium der Sekretbereitung dar, die augenscheinlich 
einen durch den Kern koordinierten, zellularen Vorgang darstellt. 


Die zentralen Partien des Driisenhohlraums sind, ebenso wie der 
dem Ausfiihrungsgang nahe Bezirk, von einem vorwiegend homogenen, 
seltener von Granulaanhaufungen durchsetzten Produkt erfillt. Darin 
lassen sich weder Zellgrenzen, noch Zellkerne erkennen; nur in ganz 
seltenen Fallen wurden hyperchromatisch-basophile Partikel, offenbar 
Kerntriimmer als Reste von bei der Sekretbereitung zugrunde gegangenen 
Driisenwandzellen, beobachtet. Zwischen diesen Sekretmassen sind 
immer wieder optisch leer erscheinende, meist kreisrunde Riéume 
verschiedener GréRe feststellbar, méglicherweise eine mit den verwen- 
deten Methoden nicht anfirbbare, homogene Sekretkomponente. Der 
Vergleich des Sekretes der Parotoiddriisen (Abb. 7 und 8) und Lumbal- 
organe (Abb. 6) ergibt, da8 in ersteren wesentlich mehr granulire 
Partikel anzutreffen sind. 

Der SekretbildungsprozeB diirfte zumindest zum Teil ein holokriner 
Vorgang sein, d.h. mit einem Zugrundegehen der sezernierenden 
Zellen verbunden sein. Dafiir sprechen einerseits wiederholt anzu- 
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Abb. 7. Salamandra salamandra. Querschnitt durch die Parotoiddrisen. PERENYI, 8 u, 
MaLtory. Apochromat 8mm, Photookular 8fach. EH Epidermis, Schl Schleimdriisen, 
C Corium, eS einheitliche Sekretmasse in der Nahe des Ausfiihrungsganges, igl interglandu- 
lares, vorwiegend kollagenes Bindegewebe, wS wolkenartig angeordnete Sekretgranula, 
teilweise mit blasenartiger Umhiillugn, B Basis der Parotoiddriisen, kollagenes Bindegewebe 
des Stratum compactum. 


hZ 


Abb. 8. Salamandra salamandra. Wand der Kérnerdriisen der Parotoiden. PERENYI 6 pu, 

DELAFIELDS Hamatoxylin-Eosin-Orange G. Apochromat 4mm, Photookular 8 fach. 

hZ helle Zone in der Nihe eines vergréBerten Zellkernes (vZk), koll. interglandulires, vor- 

wiegend kollagenes Bindegewebe, Ka Blutkapillare, gG gegen die Drisenmitte zu ver- 

gréberte Sekretgranula, wk wandstandiger Zellkern, eM blasenartige, elastische Membran 

unterhalb des sezernierenden Wandbelages, vZk wahrend der Sekretbereitung vergréBerter 
Zellkern mit randstindiger Kinkerbung (,,Vakuole‘‘). 


treffende pyknotische und hyperchromatische Kerne und die offenbar 
von einer Karyorrhexis stammenden, erwihnten hyperchromatisch- 
basophilen Partikel im Driisensekret, andererseits die wolkenartige 
Anordnung der Sekretgranula um einzelne Kerne. Mondsichelartig 
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gekriimmte, manchmal an Vakuolen angeschmiegte Kerne lassen 
eine direkte Beteiligung nach Art einer Kernsekretion (BARGMANN 
1948, 1951 u.a.) vermuten, jedoch ist hier Vorsicht geboten. 

Dawson (1937) nimmt eine direkte Beteiligung des Kernes an der Sekret- 
bereitung fiir die Hautdriisen von T'ritwrus an, indem er im Kern liegende acido- 
phile Granula nachweist, die er fiir identisch mit den Sekretgranula der Giftdriisen 
erklart. SacERDOTE und ARGAN-CurEsA (1951) weisen diese Ansicht zuriick, 
indem sie vermuten, da Dawson in Eindellungen der Kernoberflaiche befindliche 
Plasmaportionen irrtiimlich fiir intranucleal liegend hielt (vgl. Abb. 8). Nach 
Mazzi (1942) koénnen z. B. amitotische Kernteilungen im Schnitt derartig getroffen 
werden, dafi halbmondartige oder tassenartige Bilder entstehen und dann scheinbar 
eine Plasmapartie im Kern eingeschlossen erscheint. 


Eine indirekte Rolle des Kernes fiir die Sekretproduktion ist jedoch sicherlich 
vorhanden. SACERDOTE und ARGAN-CHIESA weisen Ribonucleinsiuren im Zell- 
plasma von Salamanderparotoiden nach und stellen auch fest, daB in der Nahe 
der Zellkerne die Granula deutliche Zeichen der ,,Unreife‘‘ (immaturita), ent- 
sprechend dem von den genannten Autoren aufgestellten Sekretionszyklus, auf- 
weisen. Die Rolle der Nucleinsauren fiir die Proteinsynthese ist durch zahlreiche 
Untersuchungen bekannt. Im Sekret der Gift- und K6rnerdriisen wurden nun 
ebenfalls EiweiBkorper nachgewiesen: positive Xanthoproteinreaktion (NrREN- 
STEIN 1908) und positiver Lipoidbefund (V1auur1 1937). Sie bilden also sicherlich 
zumindest einen Teil des Sekretes, vielleicht eine Tragersubstanz fiir die eigentlichen 
_Alkaloide, die Gegenstand zahlreicher Untersuchungen bildeten (FLURY 1917 u. a., 
vgl. BIEDERMANN 1930). ; 

Der Ausfiihrungsgang der groBen Kornerdriisen des Lumbalorganes 
ist réhrenformig und wird von einer Anzahl kleiner, im proximalen Teil 
dachziegelartig angeordneter Zellen gebildet (Abb. 6). Mit dem flaschen- 
formigen Drisenké6rper ist er durch eine als Schaltsttick zu bezeichnende 
Ubergangszone verbunden, die durch parallel zur Hautoberflache, d. h. 
senkrecht zum Ausfiihrungsgang liegende Zellkerne auffallt. Das 
Schaltstiick ist im Gegensatz zur eigentlichen Driisenwand aus deutlich 
epithelial angeordneten Zellen gebildet. Auch im eigentlichen Aus- 
fiihrungsgang sind die Zellen deutlich voneinander abgegrenzt. Die 
parallel liegenden Kerne des Schaltstiickes besitzen spindelige bis 
ovale Form. Sie gehdren glatten Muskelfasern an, die radspeicheartig 
vom Driisenhals ausstrahlen und offenbar einen VerschluB der Driisen 
bewirken kénnen oder einem Entleerungsmechanismus angehéren. Die 
innere Weite des Ausfiihrungsganges betrigt 2—4. Er wird von 
einem homogenen (kutikularen) Saum bis zum Schaltstiick ausgekleidet. 
Er setzt sich nach auBen zu kontinuierlich in die oberste Schicht der 
Epidermis fort. Sie ragt also im Bereich der Ausfihrungsginge bis zu 
den unterhalb des Stratum germinativum liegenden Schaltstiicken 
(Abb. 6). An dieser Stelle ist der Ausfiihrungsgang auch am engsten, 
bedingt durch eine leistenformige Verstarkung des homogenen Saumes 
(s. o.). Nach distal zu verbreitert er sich etwas gegen die Driisenmiindung. 
Die Form der Kornerdriisenmiindungen des Lumbalorganes ist in der 
Aufsicht die eines ,,Y‘‘ oder dreistrahligen Sternes, wahrend die der 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 12 
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kleineren Schleimdriisen, von denen unten noch die Rede sein wird, mit 
einer einfach spaltférmigen, wesentlich kleineren Offnung versehen sind 
(Abb. 9). Auf der héchsten Erhebung des Lumbalorganes verlaufen die 
Ausfiihrungsgiinge senkrecht zur Hautoberflache, in den Randpartien 
dagegen mit zunehmendem spitzen Winkel, so daB nahezu alle Korner- 
oder Giftdriisen des Lumbalorganes parallel miinden (Abb. 6). 

Die bindegewebigen Hiillen der einzelnen K6rnerdriisen werden von 
einem Netzwerk vorwiegend kollagener Biindel gebildet. Die Aus- 


Abb. 9. <Aufsicht auf Driisenausfiihrungsgiinge des Lumbalorganes von Pleurodema. 

Bouin, Flachschnitt 8 4, DELAFIELDs Haimatoxylin-Hosin-Orange G. Apochromat 4 mm, 

Photookular 8fach. K6érner- oder Giftdriisenmtindung in Form eines 3strahligen Sternes, 
Schleimdritisenmiindung einfach schlitzf6rmig. 


bildung des Bindegewebes ist in den einzelnen Abschnitten des Lumbal- 
organes verschieden. Unterhalb des Stratum germinativum ist es 
vorwiegend locker entwickelt und bildet ein grobes Maschenwerk, das 
von zahlreichen Blutkapillaren durchzogen wird. Hier liegen auch die 
kleinen Schleimdriisen, die nicht in die tieferen Partien des Lumbal- 
organes eindringen. Unter dieser als Stratum spongiosum externum 
anzusprechenden Partie des Unterhautbindegewebes liegen die Kérper 
der groBen Kornerdriisen, deren bindegewebige Zwischenlamellen nur 
sparlich entwickelt sind und in ihrer Gesamtheit als Stratum spongiosum 
internum zu bezeichnen wiren. Es wird nur von wenigen feinen Blut- 
kapillaren durchzogen und beherbergt sparlich Melanophoren. Die 
Wand der hyperplastischen Kérnerdriisen liegt einer zarten elastischen 
Membran auf, die sich manchmal bei der Fixierung zusammen mit 
dem Wandbelag von dem darunterliegenden Bindegewebe abhebt. 
Die elastische Membran umhiillt also blasenartig die Driisenkérper. 
AuBerhalb dieser Membran folgt unmittelbar anliegend kollagenes 
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Bindegewebe. Es erfiillt den Raum zwischen den einzelnen Kérnerdriisen 
bis auf vereinzelte kapillare Blutriiume fast vollstiindig. Auch Pigment- 
und Wanderzellen sind darin anzutreffen. Spindelférmige Zellkerne 
und parallel liegende, bandartige Plasmastriinge unterhalb der elasti- 
schen Membran zeigen das Vorhandensein glatter Muskelzellen an. 
Thre Ausbildung ist jedoch im Vergleich zum Salamander (Parotoid- 
driisen) ebenso wie die des iibrigen interglanduliren Bindegewebes als 
sehr sparlich zu bezeichnen. 

Die Basis des Organes wird dagegen von einer wesentlich machtiger 
entwickelten Bindegewebsplatte gebildet, die becherartige Einbuchtun- 
gen fiir die einzelnen ihr aufsitzenden Driisenkérper aufweist (Abb. 5). 
Sie wird von vorwiegend kollagenen, parallel gelagerten Fasern gebildet 
und geht kontinuierlich in das Stratum compactum des Integuments 
der Umgebung des Lumbalorganes tiber. Da das Lumbalorgan nirgends 
tiber diese Schicht hinaus tiefer in den K6rper eindringt, ist es demnach 
als Bildung der Korperdecke aufzufassen. 

Zwischen den halsf6rmigen Partien der Ausftihrungsgiinge (Schalt- 
stiicke) der einzelnen Kornerdriisen liegen zahlreiche kleine, becher- 
formige Schleimdriisen. Ihr Bau stimmt mit dem der Schleimdriisen 
‘der tibrigen Haut tiberein. Sie sind wesentlich kleiner als die Kérner- 
driisen des Lumbalorganes, im Mittel etwa 30—50 » groB und besitzen 
kugelf6rmige Blaschenform. Ihr Driisenteil liegt ebenfalls so wie der 
der Kornerdriisen unterhalb der Epidermis, sie reichen jedoch niemals 
tiefer als bis in-die Halsregion der groBen Koérnerdriisen in das Lumbal- 
organ hinein. Beide Driisenarten sind baumafig immer deutlich unter- 
scheidbar. Der sekretbildende Driisenkérper der Schleimdriisen ist 
relativ und absolut kleinlumiger und wird von einem deutlich aus- 
gepragten, aus kubischen Zellen bestehenden Epithel ausgekleidet. Die 
Hohe der einzelnen, deutlich abgegrenzten Zellen wechselt offenbar im 
Zusammenhang mit einer zyklischen Sekretproduktion. Die einzelnen 
Zellen sind, offenbar je nach der Arbeitsphase, in verschiedenem Grade 
von basophilen, granuléren und homogenen Produkten erfillt. Im 
Driisenlumen befindliches Sekret ist vorwiegend basophil und bisweilen 
ebenfalls leicht granuliert. Im Ausfiihrungsgang dieser Driisen, der bis 
auf die einfach spaltenférmige Offnung gleichen Bau wie der der Korner- 
driisen aufweist, zeigt sich des 6fteren eine auffallige Anfarbbarkeit des 
Sekretes mit Orange G. 

Durchschneidet man bei der Herausnahme der Lumbalorgane die 
Haut, so st6Bt man im Abschnitt kranial vor den Organen auf je 2 Blut- 
gefiiBe. Sie dienen offensichtlich der Blutversorgung der Lumbalorgane. 
Von vorne, etwas schrag von ventral in das Organ eintretend, spalten 
sich diese GefaBe in zahlreiche feine und feinste Kapillaren auf, die be- 
sonders gehauft in der Umgebung der Driisenhalse anzutreffen sind. 
Beide GefaBe vereinigen sich etwa 0,5—l cm kranial vom Lumbal- 
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organ und fiihren in den Ramus lateralis der Arteria cutanea. Neben 
der erwahnten Kapillaranhéufung in der Nahe der Ausfiihrungsgange 
der hyperplastischen Kérnerdriisen und den kleineren Schleimdrisen 
finden sich auch an der Basis Kapillaren, jedoch in geringerer Anzahl. 
In den iibrigen Partien des Organes, insbesondere in den schmalen 
Bindegewebslamellen zwischen den grofen Kérnerdrisen findet man 
nur vereinzelte Anschnitte feinster Blutriume. 

Beziiglich der Frage nach der Funktion der Lendenorgane der 
Pleurodemen seien noch einige Bemerkungen angefiigt: Hinweise auf 
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Abb. 10. Pleurodema bibroni. Amplexus. 


eine Bedeutung fiir Verhalten und Fortpflanzungsbiologie konnten 
aus Beobachtungen von in Gefangenschaft gehaltenen Tieren bisher 
nicht erlangt werden. Es lag zwar unter anderem die Vermutung nahe, 
daB8 ihnen bei der Kopulation (Amplexus) eine Bedeutung zukéme. 
Es zeigte sich bei stimuliertem Amplexus!, daB das Weibchen vom 
Mannchen in der Lendenregion ahnlich wie bei den einheimischen Unken 
festgehalten wird (Abb. 10). Hine Sekretausschtittung wihrend dieses 
Aktes konnte nicht konstatiert werden, jedoch waren die Lumbal- 
driisen im Zustande des Amplexus deutlich turgeszenter, die sie iiber- 
ziehende Haut machte einen: angespannten Eindruck und das Organ 
trat etwas stirker als sonst tiber die Oberfliche hervor. Diese Effekte 
kénnten jedoch lediglich auf die Art der Stimulation zuriickzufiihren 
sein. Kine spezifische Funktion der Lumbalorgane in nur einem Ge- 
schlecht ist nicht anzunehmen, da sie in beiden Geschlechtern praktisch 
vollstindig gleichartig ausgebildet sind. Fiir die Klirung der Frage 
nach der Funktion der Lumbalorgane ist meines Erachtens nur aus 
entsprechenden Lebenduntersuchungen weiterer Aufschlu8 zu erlangen, 
eventuell durch geeignete Reizversuche. 


Induzierter Amplexus durch HVL-Hormon (Anteloban der Fa. Partisch & Co., 
Wien). Hiablage unter natiirlichen Bedingungen konnte nicht beobachtet werden. 
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Eigene Versuche zur Stimulation einer Sekretausschiittung verliefen 
bisher negativ. Es wurde durch Induktionsstréme und hochfrequente 
Wechselstro6me verschiedener Intensitiét, sowie mit verschiedenen 
chemischen Stoffen (Chloroform,  Essigither-u. a.), sowie Berthrungs- 
reize versucht, eine Sekretausschiittung auszulésen, jedoch ohne ein- 
deutigen Erfolg. 


4. Diskussion. 


Die Haut erwachsener Amphibien ist bekanntlich auBerordentlich 
driisenreich. Einige Autoren (ENGELMANN 1872, P. Scuuntz 1889 
u.a.) unterscheiden mehrere Driisenarten sui generis, andere (z. B. 
MuuseE 1908, NrrENsTEIN 1908) fassen alle Driisen der Amphibien- 
haut als Entwicklungsstadien ein und derselben Driisentype (larvale 
Schleimdriise) auf, die nur in verschiedene Richtungen differenziert 
sind. 

Ich hielt mich lediglich an die Verhiltnisse bei den adulten Tieren. 
Bei solchen ist eine zureichende morphologische Unterscheidung von 
groBen sackformigen, mit einem vorwiegend eosinophilen Sekret er- 
fillten ,,K6rner- oder Giftdriisen‘‘ und wesentlich kleineren ,,Schleim- 
driisen“ moéglich. Letztere sind von vorwiegend basophilen Sekretions- 
produkten erfillt. Diese Unterscheidung schlieBt jedoch nicht die 
Moglichkeit einer Genese von einem gleichartigen Ausgangstyp aus. Die 
hyperplastischen Driisen des Lumbalorganes sind dem Typus der Korner- 
oder Giftdriisen zuzuordnen. 

Anordnung, Anzahl und Feinbau der Hautdriisen ist bei den einzelnen 
Arten der Amphibien verschieden, jedoch sind die gleichen Grundziige 
immer wieder gut erkennbar. Auch innerhalb eines Tieres ist die Ver- 
teilung der Hautdriisen nicht gleichmaBig. An bestimmten Stellen 
sind z. B. auffallige Konzentrationen der K6rnerdriisen anzutreffen, 
in der Lendenregion der Pleurodemen als Lumbalorgan, bei Bufoniden 
und Salamandern als Parotoiden (vgl. Abb. 11), bei anderen Amphibien 
in anderen Ko6rpergegenden. 

Wir wollen nun versuchen, diese Anhéufungen unter dem Gesichts- 
punkt ihrer Lage zu betrachten. Kine bevorzugte Region fiir das 
gehaufte Auftreten der Kérnerdriisen ist jedenfalls die Rickenseite 
des Korpers und hier speziell die Rumpfseitenkante. Weitere driisen- 
reiche Bezirke sind die Kloakalregion und in ihrer Umgebung die Innen- 
seite der Oberschenkel. Die Zone zwischen Auge, Ohr und Schulter- 
giirtel beherbergt die fiir Kroten und Salamander charakteristischen 
Parotoiddriisen (falschlich haufig einfach Parotiden oder ahnlich ge- 
nannt). Weniger bekannt diirften indessen die Anhaufungen in der 
Lendenregion sein, wie sie beim chilenischen Sumpffrosch und einigen 
seiner siidamerikanischen Verwandten anzutreffen sind und in der vor- 
liegenden Arbeit als Lumbalorgan beschrieben werden. 
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Die Hautdriisenanhiiufungen in der Riickenregion der Amphibien 
sind in allen bisher untersuchten Fallen auf die Vermehrung der vorhin 
unterschiedenen Korner- oder Giftdriisen zuriickzufiihren, sie sind also 
untereinander vergleichbar. Man kann nun diese Hautdriisenkomplexe 
nach dem Grade ihrer Ausbildung und ihrer Lagen einer Formenreihe 
darstellen, die jedoch keineswegs phylogenetisch aufzufassen ist, son- 
dern enie rein deskriptive Feststellung sein soll: 

1. Mundwinkeldriisen. Beimanchen Salamandern und Tritonen. 

2. Parotoiden (Parotisdriisen) der Kréten und Salamander. In der 
Augen- und Trommelfellgegend gelegen, kénnen sie sich einerseits bis 
zu den Mundwinkeln (Scutiger 
sikkimensis BLYTH), anderer- 
seits bis weit in die Rumpf- 
region (Bufo arenarum HENSEL, 
s. Abb. 11) mit einem sich ver- 
jimgenden Abschnitt entlang 
der Rumpfseitenkante fort- 
setzen, bei Phyllomedusa tarsius 
Cope u. a. sogar bis in die Sa- 


< - cralregion. 
Abb. 11. Bufo arenaru m. Langgestreckte Paro- 3. Driisenwiilste oder Driisen- 
toiddrtisen, die sich bis in die Rumpfregion k i A 

fortsetzen. leisten bei Raniden (z. B. Rana 


esculenta L., R. arvalis Niusson, 
R. dalmatina Bonapr., R. temporaria L.) und anderen Anuren (z. B. Bufo 
spinulifer Mocg., Phyllomedusa perlata Bucr.). Sie erstrecken sich 
meist, bei oder vor den Augen beginnend, als mehr oder weniger 
schmaler, perlenschnurartiger Saum entlang der Rumpfseitenkante bis 
gegen die Ansatzstelle der Oberschenkel. 

4, Die Lumbalorgane der Pleurodemen. Sie stellen das am weitesten 
kaudal liegende Glied dieser Reihe dar. 

Alle Glieder dieser Reihe sind Kumulierungen hyperplastischer 
Hautdriisen. Ihr Feinbau zeigt wohl von Art zu Art einzelne Unter- 
schiede, grundsitzlich betrifft jedoch die Hyperplasie immer die Kérner- 
oder Giftdriisen. Die Schleimdriisen, als zweiter Hautdriisentyp der 
Amphibien, erfahren keine derartige Vermehrung oder VergréBerung. 
Welche Bedeutung diesen Driisenanhiéufungen in der Flankenregion 
zukommt, wird nach genauerer Kenntnis der Biologie der einzelnen 
Formen vielleicht seine Erklarung finden. 

Die Entstehung der Lumbalorgane in der Embryonalentwicklung 
konnte leider nicht verfolgt werden, da entsprechendes Material nicht 
zur Verfigung stand. GRaAEPER (1923) und Frrepen (1934) berichten 
jedoch von einem bis dahin unbekannten Organ bei Kaulquappen 
von Rana temporaria und R. esculenta, dessen Lage mit der der Lumbal- 
driisen der Pleurodemen weitgehend iibereinstimmt. Bei den Rana- 
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Kaulquappen findet sich dort eine auffallige Anhaiufung von groBtenteils 
lymphoiden Zellen, die ein tonsillenahnliches (FRIEDEL 1934) Gebilde 
formieren, das ,,Inguinalorgan‘‘ der genannten Autoren. Bei den von 
ihnen untersuchten Raniden verschwindet es wahrend oder kurz nach 
der Metamorphose. Andere Anuren wurden diesbeziiglich bisher nicht 
untersucht, ebenso wurde das Organ an adulten Tieren bisher nicht 
nachgewiesen. 

Die Befunde von GRAEPER und FriepEL werfen 2 Fragen auf: 
1. Besteht eine stammes- oder entwicklungsgeschichtliche Beziehung 
zwischen dem hier beschriebenen Lumbalorgan der Pleurodemen und 
dem Inguinalorgan der erwihnten Raniden? 2. Entsteht das Lumbal- 
organ der Pleurodemen etwa ontogenetisch auf der Grundlage eines 
Inguinalorganes? Nicht nur die Lage laBt dies vermuten, auch eine 
Angabe von FRIEDEL: ,,Besonders in den alteren Stadien zeigt 6fters 
eine Kombination des Organes mit Hautdriisen‘‘ weist in diese Richtung. 
Er bemerkt zwar weiter: ,,...doch mag diese ... Erscheinung eine 
zufallige sein...‘‘ (s. S. 192), ein Befund, der jedoch im Zusammen- 
hang mit dem Vorhandensein und der Entstehung der Lendenorgane 
der Pleurodemen von Interesse sein diirfte. Die Beantwortung der 
vorhin erwahnten Fragen wiirde nicht nur die Entwicklungsgeschichte 
der Lumbalorgane klaren, sondern auch die bisher offene Frage nach 
der Bedeutung der Inguinalorgane der Ranidenkaulquappen einer Losung 
naher bringen. 


Zusammenfassung. 


1. In der Lendenregion von Pleurodema bibroni Tscu. befinden sich 
paarig angeordnete, deutlich abgegrenzte Hautdriisenkomplexe (Lumbal- 
organe). Sie werden in grundsiitzlich gleicher Weise wie die Parotoid- 
driisen der Kréten und Salamander durch eine Vermehrung und aufer- 
ordentliche VergréBerung (Hyperplasie) der Kérner- oder Giftdriisen 
der Haut in eng umgrenzten Bereichen gebildet. Die Schleimdriisen, 
als zweiter Hautdriisentypus der Amphibien, zeigen innerhalb des 
Lumbalorganes keine Vermehrung und Vergr6Berung. 

2. Beziiglich der Funktion der Lumbalorgane wird zunachst auf 
die Méglichkeit einer Darstellungsfunktion (Signalwert) wegen der 
Augenihnlichkeit des Zeichnungsmusters hingewiesen. Die Uberein- 
stimmung im Aufbau der Lumbalorgane und der Parotoiden spricht 
dafiir, daB auch sie Giftdriisen darstellen. Versuche zur Stimulation 
einer Sekretausschiittung an gefangengehaltenen Tieren verliefen jedoch 
bisher negativ. 

3. Die dorso-laterale Kérperkante der Amphibien stellt eine bevor- 
zugte Zone fiir das Auftreten von Hautdriisenkomplexen dar. Es laBt 
sich eine diesbeziigliche Formenreihe aufstellen: Mundwinkeldrisen, 
Parotoiddriisen (teilweise in Ausdehnung bis zu den Mundwinkeln oder 
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bis weit in die Rumpfregion), Rumpfseitenwiilste (Auge bis Sacralregion) 
und Lumbalorgane. 

4, Eine entwicklungsgeschichtliche Beziehung von Lumbalorganen 
der Pleurodemen und Inguinalorganen der Raniden (FRIEDEL und 
GRAEPER) wird vermutet. 
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be A. Einleitung. 

Uber Bau und Leistung des Geruchsorgans der Fische sind bereits 
eine Reihe von Tatsachen bekannt. Jedoch fehlte es bisher an quanti- 
tativen Angaben iiber dieses Sinnesorgan. Insbesondere konnte zahlen- 
mafig nichts Genaueres tiber die unterschiedliche morphologische Aus- 
bildung bei den Makrosmaten und Mikrosmaten unter den Fischen 
gesagt werden. In einer unveroffentlichten Dissertation ,,Uber die Ent- 
wicklung von Auge und Geruchsorgan bei SiiBwasserfischen™ hat sich 
DorotHEA BerTzKE (1950), eine Schilerin v. Friscus, bemiht, durch 
Messungen von Netzhaut- und Riechschleimhautflachen zur Klaérung 
des Problems beizutragen. Auf Anregung von Herrn Prof. Dr. K 
v. Friscu habe ich die Ergebnisse dieser Arbeit durch die vorliegenden 
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Untersuchungen! iiberpriift und nach verschiedenen Richtungen er- 
weitert und abgerundet. Es erwies sich dabei als notwendig, festzu- 
stellen, in welchem Umfang die Auskleidung des Geruchsorgans der 
untersuchten Arten aus Riechepithel besteht, um den Flachenmessungen 
eine sinnvolle Basis zu geben. Auferdem muBte der Versuch unter- 
nommen werden, Unterlagen iiber Dichte und Zahl der Riechsinnes- 
zellen zu ermitteln. 

Alle Ergebnisse sind -morphologische Feststellungen und lediglich 
als solche miteinander vergleichbar. Sie erlauben nur mit auBerstem 
Vorbehalt Riickschliisse auf die Leistung der untersuchten Fischnasen. 
Immerhin soll versucht werden, nach den bisherigen Erfahrungen tiber 
die Geruchsleistungen der Fische doch gewisse Parallelen zwischen den 
morphologischen Tatsachen und den olfaktorischen Leistungen zu ziehen. 


Die Beschaffenheit der Untersuchungsobjekte stellte der Bearbeitung unge- 
wohnlich groBe methodische und technische Schwierigkeiten entgegen. Dennoch 
wurden die dadurch entstehenden Fehlerméglichkeiten in Kauf genommen, um 
iiberhaupt zu einer Aussage iiber morphologische GréBenordnungen kommen 
zu konnen. 


B. Literaturbesprechung. 


Die ersten eingehenden anatomischen und entwicklungsgeschichtlichen Unter- 
suchungen tiber das Geruchsorgan der Fische wurden um die Jahrhundertwende 
durchgefiihrt. Schon vorher waren im Rahmen allgemeiner Arbeiten tiber die 
Nase der Wirbeltiere eine groBe Anzahl von Hinzeltatsachen zusammengetragen 
worden. BLAUE (1882, 1884) hatte in einer Untersuchung tiber den Bau der Nasen- 
schleimhaut die Ansicht dargelegt, das Riechepithel der Fische sei urspriinglich 
aus ,,Riechknospen‘‘, den Homologa der Geschmacksknospen, zusammengesetzt. 
Als Beispiel fiihrte er extreme Typen an, nimlich Hxocoetus volitans, Belone, 
Trigla gumardus und Hsox lucius. Allen diesen Arten wird aber ein schlecht aus- 
gebildeter Geruchssinn zugeschrieben. Sekundiar sei aus den Knospen infolge 
dichter Lage ein einheitliches Riechepithel bei ,,abgeleiteten Fischtypen‘‘ geworden. 
Obwohl schon durch Maprip-Morrno (1887) und Rerzius (1892) eine Wider- 
legung dieser Ansicht erfolgte, wird diese auch von Dogiet (1886 und 1887) iiber- 
nommene ,,Geruchsknospentheorie‘’ bis in neueste Zeit immer wieder angefihrt 
(BrrrzKE 1950). Maprrp-Moreno (1887) konnte nachweisen, daB junge Exem- 
plare von Belone und Trigla ein kontinuierliches Riechepithel besitzen. Er zéigte, 
daB die ,,Riechknospen“ erst spit gebildet werden. Sie treten als Riechfelder durch 
sekundare Aufteilung des einheitlichen Riechepithels infolge Bildung von indif- 
ferentem Pflasterepithel auf. 

Die erste umfassende entwicklungsgeschichtliche Untersuchung (an Salmo salar) 
stammt von GAWRILENKO (1910). Er macht vor allem genaue Angaben tiber die 
Entwicklung der Schleimhautfalten der Nase, welche er in funktionellem Zusammen- 
hang sieht: ,,Auf friihen Stadien stehen die Falten senkrecht, auf spaiteren Stadien 
dagegen sind die Falten in dem vorderen Teile des Organes medialwarts, in dem 


hinteren lateralwirts abgelenkt. Dies Verhalten hangt offenbar mit der Richtung 
des Wasserstromes zusammen.‘ 


* Herrn Prof. Dr. K. v. Friscu danke ich herzlich fir Anregung und vielfache 
Unterstiitzung. Fortfiihrung und Abschlu8 wurde durch finanzielle Hilfe der Deut- 
schen Forschungsgemeinschaft erméglicht, fiir die an dieser Stelle gedankt sei. 
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Die Falten sind nicht immer kontinuierlich von’ Riechepithel bedeckt (BLAUE 
1882, 1884; Maprip-MorENno 1887; Doaien 1887; Rerzrus 1892). Vor allem auf 
den Faltenriicken tritt oft sekundar indifferentes Pflasterepithel (respiratorisches 
Epithel?) auf. Nach Maprip-MoreEno (1887) ist es an den Stellen zu finden, 
»die der Reibung oder sonst mechanischen Insulten am meisten ausgesetzt sind*‘. 
Urspriinglich angeblich infolge pathologischer Reaktion auf mechanische Reize 
entstanden, stelle es einen Schutz fiir die zarten Sinnesharchen der Riechsinnes- 
zellen dar. Kine vergleichende Betrachtung tiber die Verteilung des Pflaster- 
epithelanteils an der Riechschleimhaut der Fische fehlt jedoch bisher. 

Uber den histologischen Feinbau der Riechschleimhaut gibt es eine Reihe von 
Untersuchungen (DocreL 1886, 1887; Rerzrus 1892; ArcuEL 1897; Jagopowskr 
1901; Kotmzr 1905). Eine Zusammenfassung und weitere Literatur gibt KoLMER 
(1927). Man kennt bei Fischen 3 verschiedene Typen von Sinneszellen (spindel-, 
stabchen- und zapfenformige), die zwischen Stiitzzellen eingebettet sind. Die 
Stiitzzellen k6énnen begeiBelt sein. Ihr Ersatz erfolgt angeblich durch eine Reihe 
von Basalzellen. Am peripheren Fortsatz der Sinneszellen mit seiner Vesicula 
olfactoria befinden sich kurze Riechstabchen. [Die RiechgeiBeln, welche Jaco- 
DOWSKI (1901) beim Hecht fand, sind bis heute nicht bestatigt worden.] Von 
den Sinneszellen ziehen Nervenfortsitze zur Basis des Epithels und bilden die 
Fila olfactoria, welche zum Bulbus olfactorius laufen. Quantitative Angaben tiber 
die Dichte der Riechzellen bei den einzelnen Arten und auch nur anndhernde 
Schatzungen tiber die Gesamtzahl der Sinneszellen fehlen bisher vollig. 

Die grobe Anatomie der Fischnase wurde auf breiter Basis von BURNE (1909) 
vergleichend untersucht. Er bearbeitete 51 Arten, die aus 32 Familien entstamm- 
ten, darunter auch die in der vorliegenden Arbeit beriicksichtigten: Tinca tinca, 
Anguilla anguilla, Hsox lucius und Perca fluviatilis. 

Vertieft wurden die Ergebnisse Burnes durch LinrmMann (1933), der eine 
Anzahl von Rekonstruktionsmodellen von Fischnasen herstellte, unter anderem 
vom Stichling, Aal und FluBbarsch. Beim Stichling verfolgte er auch die Entwick- 
lung der Nase. Leider hat er seine Modelle nicht beniitzt, um auch GroBenangaben 
liber die Riechschleimhaut zu machen. 

Der Geruchssinn der Fische wurde von v. Friscu (1924, 1926, 1935), SrrrmcK 
(1924) und Pierre (1926, 1927) nachgewiesen. Die Bedeutung des Geruchs- 
sinns fiir die Knochenfische hat v. FriscH (1941) zusammenfassend erortert. In 
neuerer Zeit verdffentlichte NruRATH (1949) quantitative Angaben iiber das 
Geruchsvermégen der Elritze. WunpmEr, der 1925 die Anatomie der Knochenfisch- 
netzhaut untersuchte, hatte dort bereits eine Anzahl biologischer Angaben ge- 
macht. Abbildungen vom Kopfquerschnitt der untersuchten Arten erlaubten 
auch schon einen Vergleich der unterschiedlichen GréBenausbildung der Augen. 
In einer weiteren Untersuchung-hat WuNnpER (1927) die sinnesphysiologischen 
Bedingungen der Nahrungsaufnahme verschiedener Knochenfischarten durch Aus- 
schaltungsversuche festgestellt. Damit war ein Vergleich der Bedeutung der 
Sinnesorgane wenigstens fiir eine Lebensfunktion durchgefiihrt. Man konnte be- 
ginnen, Makrosmaten mit schlechtem Gesichtssinn und Mikrosmaten mit gutem 
Sehvermégen zu unterscheiden. In der Folge wurden die physiologischen Erkennt- 
nisse vor allem durch v. Friscu und seine Schiiler vertieft. Um nun auch einen 
morphologisch-quantitativen Vergleich zu erméglichen, hatte Brrrzke (1950) 
GréBenmessungen von Netzhaut und Riechschleimhaut durchgefiihrt. Sie unter- 
suchte aus 22 Arten immer nur wenige Exemplare (insgesamt 80 Tiere) und lieferte 
so einen ersten groben Uberblick iiber die GréBenverhaltnisse. Diese brachte sie 
in Beziehung zu biologischen Angaben, die im wesentlichen aus den genannten 
Arbeiten WuNDERS entnommen wurden. In der vorliegenden Untersuchung habe 
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ich zur Vertiefung der Ergebnisse BrrrzKEs nur wenige Arten, diese aber in groBerer 
Individuenzahl bearbeitet. Auf die Ergebnisse BrrrzkEs werde ich am SchluB 
kritisch eingehen. 


C. Material und Methodik. 


Es wurden folgende Knochenfischarten des SiSBwassers untersucht: 
Phoxinus phoxinus L., Gobio gobio L., Squalius cephalus L., Tinca 
tinca L., Nemachilus barbatulus L., Salmo irideus W. GiBB., Perca 
fluviatilis L., Esox lucius L., Gasterosteus aculeatus L., Lota lota L., 
Anguilla anguilla L. Die Tiere stammten aus Freifangen in der Um- 
gebung von Miinchen sowie von Miinchner Fischhandlungen. 


Zur Untersuchung der Nase wurden die Tiere in Athylurethanlésung (0,5%) 
betaubt. Mit einem sehr feinen ophthalmologischen Messer wurde unter dem 
Binokular die Nasendecke einer Seite entfernt. Dann wurde nach einem ring- 
formigen Schnitt entlang des Oberrandes der Riechgrube vorsichtig die gesamte 
Schleimhautauskleidung der Grube von ihrer knéchernen Unterlage gelést. Dabei 
wurde auch der Riechnerv durchschnitten. Die aus der Grube herausgehobene 
Auskleidung wurde in Supiformeis nach Pruni (Sublimat ges. wafr. 40 cm’, 
Pikrinsdure ges. waBr. 40 cm, Formol 40% 20cm und Hisessig 5 cm) fixiert. 
Nach Einbettung tiber Methylbenzoat in Paraffin wurde in der Regel 7m dick 
geschnitten und mit Molybdainhaimatoxylin nach HELp gefarbt. Zur genauen 
topographischen Analyse der Nase wurden auch Schnitte durch ganze Fischképfe 
vorgenommen. Fixierung, Schnittdicke und Farbung waren dieselben wie bei den 
herauspraparierten Nasenauskleidungen. Entkalkt wurden die Kopfe mit Sal- 
petersdure (7%). Gelegentlich wurden die Schnitte mit Eosin gegengefarbt. 

Die betaubten Fische wurden in einer gesattigten Losung von Nipasol-M- 
Natrium (Julius Penner AG., Berlin-Schéneberg) sehr schnell und reizlos getotet 
und fiir 2 Tage in Formol (3%) gelegt. Nach dieser Zeit wurde die zweite Nase 
wie oben herausprapariert. Die herausgehobene Auskleidung wurde unter dem 
Binokular in die einzelnen Riechfalten zerlegt. Diese wurden der Reihe nach auf 
einem mit einem Tropfen Formol-Glyzerin bedeckten Objekttrager ausgebreitet 
und binnen 2 Std, meist jedoch sofort vermessen. Die 2tagige Lagerung des 
Fisches in Formol erwies sich leider als nétig, da alle Versuche, eine frische Nase 
in ihre Riechfalten aufzuteilen, infolge der Weichheit der Schleimhaut fehlschlugen. 
Die Hartung in Formol bewirkt vermutlich eine gewisse Schrumpfung, die mir 
jedoch nicht augenscheinlich wurde. Auch nach der Hartung war die Praparation 
der Falten noch eine schwierige und selbst bei erheblicher Ubung nicht immer 
von Erfolg gekrénte Arbeit. Sie begann mit einer Zweiteilung der Auskleidung 
entlang des Mittel-Langswulstes (Raphe). Dieser ging dadurch fiir die Messung 
verloren. Die beiden Halften konnten dann weiter aufgeteilt werden, was jedoch 
besonders bei den kleinen rostralen Falten oft sehr schwierig war. Da alle Fische 
stets nach 2 Tagen verarbeitet wurden, besteht eine gewisse Hoffnung, da die 
méglichen Schrumpfungen bei allen untersuchten Tieren gleich und nicht allzu 
groB waren. Langere Lagerung in Formol kann sich vielleicht erheblich aus- 
wirken. Jedoch ergab der Vergleich zwischen den FlachengréBen der rechten und 
linken Nase einer Schleie, von denen die eine nach 2tagiger, die andere nach fast 
aed oon Lagerung in Formol vermessen wurde, keine wesentlichen Unter- 
schiede. 

Die herauspraparierten Falten wurden mit dem Mikroprojektor 50fach linear 
(= 2500fach) vergréBert auf Papier projiziert und ihre Umrisse mit spitzem Blei- 
stift niedergelegt. Die umrissenen Flachen wurden mit dem Planimeter ver- 
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messen, wobei 4faches Umfahren (mit 2 Kontrollablesungen) sowohl die MeB- 
genauigkeit erhdhte, wie auch eine 10000fache VergroBerung angab. Einfache 
Veranderung der Dezimalstellen ergab dann die wirkliche GroBe jeder Falte. Da 
jede Falte 2 Oberflichen besitzt, wurde das Ergebnis verdoppelt. Kontrollmes- 
sungen beider Nasen jeweils eines Tieres ergaben, da8 keine wesentlichen Unter- 
schiede zwischen der FlachengréBe der Schleimhaut der rechten und linken Nase 
bestehen. So laBt sich also durch Verdoppelung der addierten Flachen einer Nase 
die gesamte Riechschleimhautflache eines Fisches angeben. 


Der ganze Arbeitsgang zur Erlangung der RiechflachengréBen ist ohne Zweifel 
umstandlich und voller Fehlerquellen. Daher habe ich anfangs sehr lange nach 
einer einfacheren und exakteren Methode gesucht. Leider erwies es sich als un- 
méglich, die Nase mit Woopschem Metall oder einer ahnlichen Legierung oder 
anderen erstarrenden Masse auszugieBen, die dann auf galvanotaktischem oder 
ahnlichem Wege eine klare indirekte Messung erlaubt hatte. Die Falten der Nase 
fallen auBerhalb des Wassers meist sofort zusammen, so da8 das AusguBmittel 
nicht in die Zwischenraéume eindringen kann. AuBerdem bewirkt das AusguB- 
mittel Anderungen der RiechschleimhautgréBe. Daher muBte ich mich schlieB- 
lich zu der angefiihrten Methode entschlieBen. 


Zur Berechnung der Neizhautfliche wurde der Augenbulbus der getéteten 
Tiere herausprapariert und die Mafe rostrales-kaudales und laterales-mediales 
Ende des Bulbus genommen. Das Mittel zwischen beiden Werten wurde als Durch- 
messer (d) einer Kugel angenommen und die Netzhautfliche als halbe Oberflache 

2 
dieser Kugel berechnet. os eae Die Netzhautoberflache beider Augen ist 
dann O= 2 d?. Selbstverstandlich ist diese Berechnungsmethode, die ich unver- 
andert von BrrrzkE tibernommen habe, nur grob. Das Auge der Fische ist meist 
nur sehr plump als Kugel anzusprechen, Da jedoch die Netzhaut ohnehin keine 
morphologisch und funktionell einheitliche Flache ist, eriibrigt sich differenzier- 
teres Vorgehen bei der Messung. 

Als BezugsgréBe fiir die prozentuale Berechnung von Riechschleimhaut- und 
NetzhautgréBe wurde die Kérperoberfldche (ohne die Flossen) gewahlt. Zu ihrer 
Messung diente eine kiinstliche 2. Haut aus Zaponlack. Die Fische wurden mit 
einer einfachen Lage von Verbandstoff anliegend eingewickelt, auf die der Zapon- 
lack aufgebracht wurde. Nach wenigen Minuten war dieser trocken und bildete 
mit dem Verbandstoff eine feste unelastische Haut, die in 2 Stticken von der 
Fischoberflache abgelést werden konnte. Sie wurde sofort auf Papier ausgebreitet, 
wobei wegen der Koérperrundung Einschnitte in die Lackhaut gemacht werden 
muB8ten. Die Umrisse wurden mit spitzem Bleistift umfahren und planimetrisch 
vermessen. 

Da es fiir eventuelle Vergleiche mit anderen Messungen bei Fischen immerhin 
von Wert sein konnte, habe ich fiir eine Reihe von Arten auch die Flossenoberfldche 
durch einfaches Auflegen und Umfahren auf Papier sowie nachfolgender Ver- 
doppelung des planimetrischen MeBergebnisses ermittelt. Auf diese Weise laBt 
sich die Gesamtoberflache eines Fisches feststellen. Die Wahl der Korperober- 
flache als BezugsgréBe hat gewisse Nachteile, da sie auch vom unterschiedlichen 
Ernahrungszustand abhangig ist. Ich bin jedoch dabei verblieben, weil auch die 
Korperlange kein einwandfreier BezugsmaBstab ist. 

AuBer den genannten Mafen wurden ermittelt: Die Gesamtlinge, die Korper- 
lange (Maul bis Schwanzwurzel), groBte Breite dorsal-ventral und transversal 
sowie verschiedene MaBe des Kopfes. 

Insgesamt wurden an 103 Fischen fast 7000 Messungen vorgenommen. 
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D. Eigene Untersuchungen. 
a) Allgemeines iiber die Fischnase. 


Das Geruchsorgan der Teleostier besteht aus 2 Gruben, welche 
rechts und links in die Oberseite der Ethmoidalregion eingesenkt sind. 
Sie entstehen durch Einstiilpung zweier embryonaler Riechplakoden 
oder Riechplatten unter Einbeziehung von indifferentem Epithel. Dieses 
bildet die seitliche und obere, oft begeiBelte Auskleidung der Grube. 
Bei den meisten Arten besitzt jede Grube 2 Offnungen. Diese kommen 
nach His durch Verwachsung zweier seitlicher Epithelzapfen zu einer 
Hautbriicke zustande. Die vordere Offnung dient dem Einstrémen, die 
hintere dem Ausstrémen des Wassers. Bei Fischen mit nur einer Nasen- 
éffnung jederseits erfolgt Ein- und Ausstromen abwechselnd. 


Am Boden der Riechgrube faltet sich das eigentliche reizaufnehmende 
Riechepithel meist in eine rostral-kaudal verlaufende Mittelraphe und 
rechts und links von dieser ausgehend in eine mehr oder weniger groBe 
Anzahl von Transversalfalten auf. Auf diese Weise entsteht eine Falten- 
rosette. (Nach hinten setzt sich die Raphe in einer normalen, einer 
Transversalfalte entsprechenden Falte fort.) Die Zah] der Transversal- 
falten ist innerhalb der einzelnen Arten nicht konstant, sondern nimmt 
mit wachsender KorpergroBe des Individuums zu. In der Rosette sind 
die hintenstehenden Falten in der Regel die altesten. Vorn entstehen 
im Laufe der Zeit immer neue Falten. Diese sind viel kleiner als die 
frither gebildeten, da jede Falte auch einem gewissen GroBenwachstum 
unterliegt. Durch Neubildung und VergroSerung der Falten erfolgt im 
Lauf des Wachstums eine standige Zunahme der Riechschleimhaut- 
fliche. Das im speziellen Teil dieser Arbeit angefiihrte jeweilige Steigen 
der Zahl der Riechfalten zeigt, daB bei einigen Arten die Tendenz iiber- 
wiegt, die VergréRerung der Riechschleimhautfliche durch Vermehrung 
der Falten zu erreichen. Andere Arten erzielen dagegen durch Ver- 
groperung der wenigen vorhandenen Falten dasselbe Ergebnis. Diese 
FaltenvergroBerung erfolgt meist durch nach oben gerichtetes Wachs- 
tum jedes Blattes. Der Oberrand zieht dann also nicht mehr gerade 
von der Mittelraphe zur seitlichen Grubenwand. Vielmehr bildet jede 
Falte, vor allem des hinteren Teils der Rosette, einen krallenférmig 


nach oben gerichteten Fortsatz, der bei vielen Arten in das hintere Nasen- 
loch hineinragt. 


Die Nasengrube und damit auch die Rosette kann einen unter- 
schiedlichen Grundri8 aufweisen. BuRNE (1909) unterscheidet einen 
ovalen Typ (bei den meisten Arten), einen runden und einen ver- 
langerten Typ. Zum Normaltyp mit ovaler Rosette gehéren: Phoxinus, 
Tinca, Salmo, Perca, Gobio, Nemachilus, Squalius und Chondrostoma. 
Kine lange Rosette besitzen Anguilla und Lota, wihrend Esox dem 
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rundrosettigen Typ zuzuordnen ist. Bei Gasterosteus ist die Nase vollig 
abweichend gebaut. Hiermit deutet sich an, daB die Arten mit langer 
Rosette offenbar die Tiere sind, welchen ein guter Geruchssinn und 
jene mit runder Rosette, denen ein schlechtes Riechvermégen zuge- 
schrieben wird. Bei den Arten mit verlingerter Rosette ist die Tendenz 
zur Vermehrung der Falten besonders stark. Beim Aal stehen sie dicht 
gedrangt, so daB sie kaum noch Platz haben (Abb. 28). Die hintersten 
der Rosette ragen daher nur schmal keilformig nach oben. Bei Arten 
mit runder Rosette ist dagegen das Bestreben zur Faltung nur schwach 
ausgepragt. So sind die Falten des Hechtes lediglich niedrige Wiilste, 
die kaum den Namen ,,Falte‘‘ verdienen (Abb. 21). 

Schon Burne (1909) und Lizrmann (1933) hatten darauf aufmerk- 
sam gemacht, daB bei vielen Arten die Nasengrube sackformige Erwei- 
terungen besitzt. Diese Nasensicke sind in vielen Fallen Hilfseinrich- 
tungen zur Durchstr6mung mit Wasser. Bei Perca ziehen 2 Saicke nach 
vorn, wahrend die Salmoniden nur einen zum Auge gerichteten Nasen- 
sack aufweisen. Eine extreme Ausbildung eines solchen Nasensackes 
besitzt Gasterostews. SOLGER (1893) beschrieb ihn als erster. Er stellte 
fest, daB durch diesen Sack der wechselnde Druck des Atemwassers in 
der Mundhohle auf den Nasenraum tibertragen wird. Dadurch kommt 
es hier zum Ein- und Ausstrémen des Wassers im Rhythmus der Atmung. 

b) Spezielle Untersuchungen. 

1. Elritze (Phoxinus phoxinus L.). Die Elritze nimint unter den 
untersuchten Arten eine gewisse Zentralstellung ein. In ihren Lebens- 
duBerungen ist sie stark optisch orientiert. Wie durch viele Unter- 
suchungen nachgewiesen wurde, besitzt sie aber auch einen beachtlichen 
Geruchssinn. Auge und Nase sind gut ausgebildet (Abb. 1). Der Bau 
der letzteren entspricht dem im vorhergehenden Kapitel gekennzeich- 
neten Normaltyp. Das vordere Nasenloch ist vom hinteren durch eine 
Hautbriicke, auf der ein Nasensegel sitzt, getrennt. Die Nasenlécher 
sind verhaltnismaBig groB und trotz der ausgepragten Hautbriicke 
nicht allzuweit voneinander entfernt. Weder vorderes noch hinteres 
_Nasenloch sind iiber die Ebene der Kérperoberfliche staérker hinaus- 
gehoben. Nach Entfernung der Nasendecke wird in der Riechgrube 
die ovale Schleimhautrosette sichtbar (Abb. 2). Sie besteht aus klar 
ausgebildeten Falten, die sich von der Mittelraphe zur Grubenwand 
erstrecken. Bei den untersuchten Exemplaren waren es héchstens 19 
je Rosette. Auf Abb. 3 sind die Umrisse der herauspraparierten Falten 
eines Tieres von 7,5cm Gesamtlinge im gleichen Mabstab der Reihe 
nach aufgezeichnet. Man sieht, daB die vordersten Falten (= die 
jigsten Falten) Nr.1 und 17 mit fast geradem Oberrand von der 
Raphe zur Grubenwand ziehen. Je weiter man nach hinten kommt, 
desto hdher erstrecken sich die Falten mit krallenformigem Fortsatz 
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nach oben. Die hintersten Falten 8 und 9 sind aber trotzdem nicht die 
flichenmaBig gréBten, weil hier der Raum zwischen Raphe und Gruben- 
hinterwand schmaler ist. Daher weisen ; 
die benachbarten Falten 5—7 und 
10—11 die gréBte Oberflache auf. 
Die untersuchten 30 Exemplare 
besaBen je nach GroBe zwischen 12 


Abb. 3. 


Abb. 1. Elritze (Phoxinus phoxinus). 


Abb. 2. Elritze (Phoxinus phoxinus), Faltenrosette aus der Riechgrube herausprapariert 
(von vorn). 


aie 3. ; Elritze ( Phoxinus phoxinus ), Umrisse der Riechfalten. (Rosette in die einzelnen 
alten zerlegt. Links jeweils die dem Rosettenrand zugekehrte Kante, rechts die an der 
Raphe angewachsene. ) 


und 19 Riechfalten in jeder Nasengrube. Bei der tiberwiegenden Mehr- 
zahl waren es 15 oder 16. Die Vermehrung der Faltenanzahl war also 
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_ relativ gering. Die Zunahme der Epithelfliche erfolgt im wesentlichen 
_ durch Gré8enwachstum der vorhandenen Falten. Leichte Schwankungen 


in der Faltenzahl sind fiir die GréBenverhaltnisse unerheblich, da sie 
die vordersten, eben in Bildung begriffenen kleinen Falten betreffen. 


_ Starkere Unterschiede zwischen der rechten und der linken Nase des- 


selben Tieres bestehen nicht. Beispiel: 


Nr. 14 linke Nase 
16 Falten 
17,284 mm? Oberflache 


Nr, 24 linke Nase 
~ 16 Falten 15 Falten 
21,270 mm? 21,438 mm? 
Th der folgenden Aufstellung gebe ich die Faltenzahl der Nase der 
untersuchten Exemplare an, wobei der senkrechte Strich zwischen den 


Zahlen die Mittelraphe symbolisiert. 


rechte Nase 
14 Falten 
16,238 mm? Oberflache 


rechte Nase 


Nr. 1 rechts 6|6 Nr. 11 rechts 8|7 Nr. 21 rechts 7|7 
2 rechts 6|6 12 rechts 7|7 22 links 8/8 
3 rechts 5|6 13 rechts 8|7 23 rechts 8|8 
4 rechts 6|6 14 rechts 8|6 24 rechts 8|7 
5 rechts 6|6 14 links 8|8 24 links 8|8 
6 rechts 6|7 15 links 8|7 25 rechts 8|9 
7 rechts 8/8 16 links 8|8 26 links 8|9 
7 links 8/8 17 rechts 8|8 27 rechts 8|8 
8 rechts 8|7 18 rechts 8/8 28 rechts 8|9 
9 rechts 8|7 19 links 8{8 29 links 9/9 

10 rechts 8|8 20 rechts 8 |9 30 rechts 9|10 


Alle wichtigen Messungen an der Elritze sind in der Tabelle 1 nieder- 
gelegt. Ein noch umfangreicheres Zahlenmaterial wire erwiinscht ge- 
wesen, um mehr iiber das Ausma der MeBfehler und individuellen 
Abweichungen von der Norm auszusagen, lieB sich aber wegen des 
dazu notwendigen erheblichen Arbeitsaufwandes nicht ermitteln. 

Da die Kérperoberfliche in den Berechnungen als Bezugsbasis fiir 
die relativen GréBenverhaltnisse bei der Ausbildung von Nase und Auge 
dient, war es zunaichst zweckmaBig, die Zuverlissigkeit dieser Basis zu 
iiberpriifen. Abb. 4 zeigt das Anwachsen der Kérperoberfliche im Ver- 
haltnis zur Zunahme der Kéorperlinge (ohne Schwanzflosse). Dieses 
Anwachsen erfolgt verhaltnismaBig gleichmaBig. Die Schwankungen 
(temporar unterschiedlicher Ernaéhrungszustand?) bleiben in ertrag- 
lichem Ausma8. Sie miissen zudem nicht allein durch MeBfehler und 
individuelle Schwankungen der Kérperoberfliche bedingt sein, sondern 
kénnen auch durch entsprechende Abweichungen bei der Korperlangen- 
messung entstanden sein. 

Wenn man die Mefergebnisse der Netzhaut und Riechschleimhaut 
zur Kérperoberfliche in Beziehung setzt (Abb. 5), erhalt man jedoch 
das Bild erheblicher Schwankungen. Immerhin deutet sich eine leichte 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 13 
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Dominanz der NetzhautgriBe (gebrochene Kurve) gegentiber der Riech- 
schleimhautgréBe (ausgezogene Kurve) an. Um die Schwankungen zu 
bereinigen und die Verhaltnisse klarerzu gestalten, habe ich die 30 unter- 
suchten Tiere entsprechend den Absatzen in Tabelle 1 in 6 Gruppen 
zusammengefaBt (Tabelle 2). Das Ergebnis ist in Abb. 6 festgehalten. 
Die (schon ontogenetisch bedingte) Dominanz des Auges tritt klar 


& 


Korperobertlache in cm? 
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40 50 60> IPD 80 
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Abb. 4. Elritze (Phoxinus phowinus), Zunahme der Kérperoberflache. 


hervor. Sie bleibt lange erhalten. Erst bei gréBeren Tieren iiberfliigelt 
das Wachstum der Riechschleimhautfliche das der Netzhaut. Dieser 
Vorgang erfolgt bei einer Kérperliinge von etwa 6,5 cm. Das entspricht 
einer Gesamtlinge von ungefihr 7,5 cm. 


Bei Betrachtung der relativen prozentualen GréBenwerte (Tabelle 1 
und 2) sehen wir, da8 das Wachstum der Riechschleimhaut mit dem 
der Korperflache ungefihr Schritt halt. Dagegen nehmen die Werte 
fir die Netzhaut stiindig ab. Das Verhaltnis von Riechschleimhaut zu 


Netzhaut verschiebt sich bei zunehmendem Fischalter zugunsten der 
ersteren. 
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Wenn man versucht, von der Flichenausbildung auf die Bedeutung 
der beiden Sinnesorgane fiir die Elritze zu schlieBen, so kann man 
sagen, da beide Organe gleich gut entwickelt sind. Die Vorrang- 
stellung des Auges wird aber in schwachem Mafe lange beibehalten. 


70, ; 


60 


30 


20 20 
70 15 20 ay Ey) 70 15 20 20; 30 
Koroertliche in cm? Korperobertlache in cm® 
Abb. 5. Abb. 6. 
Abb. 5. Elritze (Phoxinus phoxinus), Zunahme der reizaufnehmenden Flachen mit fort- 
 schreitendem Fischwachstum. Riechschleimhautflache; ----- Netzhautfliche. 


Abb. 6. Elritze (Phoxinus phoxinus), ausgeglichene Kurven fiir die Zunahme der reiz- 
aufnehmenden Flachen. 


Sie tritt erst beim ausgewachsenen Tier zuriick. Dies verwundert nicht 

weiter, da die Elritze ein ausgesprochenes Helltier und ein Klarwasser- 

fisch ist. Sie findet ihre Nahrung mit Hilfe der Augen. (Geruchsdres- 

suren mit Futterbelohnung setzen bekanntlich meist die vorherige Aus- 

schaltung des Auges voraus.) Die gute Ausbildung der Nase jedoch 

bliebe uns unverstandlich, wenn nicht v. Friscw (1941) durch die 
13s 
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Tabelle 1. Phoxinus phoxinus. 


Prozent wi ae 
Durch- er 
Korper-| Kérper- tite. Srey Netzhaut- Netz- 
Lid. Nr.| lange flache ober- | puibus flache 
flache | (Mittel) von der 
K6rper- 
mm? mm mm? : 
1 3,80 7,0 16,04 2,55 20,43 2,292 78,52 | 2,918 
2 3,91 7,44 | 16,844 | 2,5 19,635 | 2,2635 | 85,78 | 2,639 
3 4,06 7,6 17,168 | 2,4 18,1 2,259 94,88 | 2,38 
4 4,21 8,9 18,492 | 2,75 23,76 2,0775 | 77,84 | 2,668 
5 4,28 9,25 | 17,012 | 2,95 27,34 1,8395 | 62,23 | 2,956 
6 4,78 11,2 22,248 | 2,85 25,53 1,987 87,2 2,279 
7 4,81 13,2 23,76 3,1 30,12 1,799 78,86 | 2,282 
8 5,08 13,3 30,5 2,95 27,34 2,293 |111,55 | 2,055 
9 5,27 14,4 23,936 | 3,3 34,21 1,662 69,97 | 2,375 
10 5,33 13,1 | 26,56 3,15 31,165 | 2,027 85,22 | 2,379 
11 5,34 15,15 | 27,78 3,3 34,21 1,8335 | 81,2 2,2585 
12 5,75 16,3 34,592 | 3,35 35,25 2,1225 | 98,15 | 2,162 
13 5,87 17,1 28,944 | 3,35 35,245 | 1,693 82,13 | 2,061 
14 5,95 17,9 33,522 | 3,4 36,32 1,873 92,34 | 2,028 
15 6,01 18,25 | 32,89 3,4 36,32 1,802 90,58 | 1,9896 
16 6,21 18,8 31,14 3,5 38,47 1,6565 | 80,95 | 2,0465 
17 6,35 18,9 40,548 | 3,1 30,19 2,146 | 134,33 | 1,597 
18 6,42 20,1 42,568 | 3,7 42,98 2,118 99,26 | 2,139 
19 6,45 20,9 38,696 | 3,85 46,57 1,852 83,10 | 2,229 
20 6,48 | 22,0 44,688 | 3,55 39,58 2,032 |112,90 | 1,7993 
21 6,50 20,4 32,796 | 3,7 42,98 1,608 76,28 | 2,108 
22 6,55 22,07 | 39,728 | 3,4 36,32 1,780 | 108,175} 1,684 
23 6,64 22,4 36,388 | 3,5 38,48 1,6147 | 54,58 | 1,718 
24 6,70 21,3 43,158 | 3,75 44,17 2,026 97,73 | 2,074 
25 6,87 24,2 48,752 | 4,25 56,73 2,0145 | 85,94 | 2,344 
26 6,90 23,7 44,544 | 3,9 47,78 1,8797 | 93,24 | 2,016 
27 6,90 23,4 50,4 3,75 44,17 2,154 |114,1 1,8875 
28 7,00 25,2 41,012 | 3,65 41,84 1,6273 | 98,02 | 1,6603 
29 7,50 26,63 | 47,616 | 3,85 46,54 1,788 | 102,3 1,748 
30 7,81 31,4 68,32 4,0 50,26 2,175 |135,93 | 1,6007 
bee 5,85767 | 17,733 | 33,1532 | 3,3583 |36,0339167 |1,943173) 93,1095 | 2,13606 
Tabelle 2. Phowinus phoxinus, Gruppenberechnung. 
erace Prozent | Prozent 
a) eT ee tnesin ee eh ee eee 
a | Lfd. lates es peer des haut- Sicah flache | haut- 
2 | Nr. flache | Bulbus | flache i der | Yon der | flache 
G) ehe | (Mittel) Kérper.| Netz- | von der 
flache haut- | Korper- 
cm cm? mm? mm mm? flache flache 
ee eo ————— 
1 | 1—8 | 3,923 7,347 |16,684 |2,483 |19,3883 |2,2715 | 86,393 | 2.7457 
2 | 4—6 | 4,423 9,783 |19,2507 | 2,85 25,543 | 1,968 75,757 | 2,6343 
3 | 7—1]| 5,166 | 13,83 26,5072 | 3,16 31,409 | 1,9229 | 85,36 | 2,3099 
4 |12—16) 5,958 |17,68 (32,2176 |3,4 36,317 |1,8294 | 88,83 | 2,05742 
5 |17—24| 6,5115 | 21,0875 |39,82125) 3,56875 40,16125| 1,8983 | 100,619 | 1,9185 
6 [25—30| 7,163 |25,755 |50,01073 3,9 47,8867 | 1,93975 | 104,972 | 1,87608 
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Schreckstoffarbeiten auf die Bedeutung als Warnorgan aufmerksam 
gemacht hatte. Diese spielt im Leben dieses Schwarmfisches eine 
auBerordentlich wichtige Rolle. 

Die Ergebnisse der Elritzenmessungen zeigen klar, da8 fiir Untersuchungen 
wie die vorliegende ein sehr umfangreiches grundlegendes Material zur Verfiigung 
stehen mu8. Der Ermittlung steht jedoch der notwendige riesige Arbeitaufwand 
hemmend entgegen. Wahrend die Angaben fiir die Elritze als einigermaBen ge- 
sichert gelten kénnen, sind daher die Darlegungen iiber die folgenden Arten, denen 
zumeist nur 5 oder 10 gemessene Exemplare zugrunde liegen, mit einem gewissen 
Unsicherheitsfaktor behaftet. 

2. Griindling (Gobio gobio L.). Beim Griindling erinnert die auBere 
Morphologie von Nase und Auge stark an die Elritze (Abb. 7). Das 
Auge ist ebenfalls hervorragend ausgebildet. Die Nasenlécher sind noch 
etwas gréBer als die der 
Elritze. Dagegen ist das 
Nasensegel der Hautbriicke 
zwischen den  Léochern 
schwach angedeutet. Die 
Rander der Nasenlécher 
erhebensichauch bei dieser 
Art nur wenig tiber die 
KG6rperoberflaiche. Die An- 
zahl der Falten der ovalen 
Riechrosette ist jedoch Abb. 7. Griindling (G@obio gobio). 
groBer als bei der Elritze. 

Die Falten haben in der im Verhaltnis zur Elritze kaum groBeren 
Nasengrube aber Platz, weil sie diinner sind. Ihre Zartheit und Hin- 
falligkeit erschwert die Praparation. Die 10 von mir untersuchten 
Exemplare differierten in der Korperlange von 2,7 bis 8,7 cm (Tabelle 3). 
Bei den einzelnen Tieren betrug die Anzahl der Falten je Riechgrube: 


Nr. 1 rechts 4|5 Nr. 6 rechts 91|9 


2 links 7|6 7 rechts 10 | 10 
3 rechts 7|7 8 links 10|10 
4 links 8/8 9 links 14|15 
5 rechts 9|9 10 rechts 15 | 15 


Sie nimmt also mit fortschreitendem Wachstum erheblich zu. 
(RiechschleimhautvergréBerung durch Vermehrung der Falten). 

Die Abb. 8 zeigt nun auch, da8.die Fliche der Riechschleimhaut 
die der Netzhaut an Gré8e weit iibertrifft. Schon bei einer Korperlange 
von 2,9 cm (etwa 3,2 cm Gesamtlinge) iiberholt sie im Wachstum das 
Auge, um schlieBlich bei alten Tieren mehr als doppelt so groB zu 
werden. Diese Verhaltnisse kommen auch in der Tabelle 3 zum Aus- 
druck. Jedoch stellt es sich heraus, daB die Riechflaiche im Grunde 
nur mit dem Wachstum der Korperoberflache Schritt halt, wahrend 
das Wachstum der Netzhaut in zunehbmendem Mafe an Intensitat 
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verliert. Dadurch sinkt das Verhiltnis von Netzhautflachezu Korperflache 
von 3,8 auf 1,8%. Dennoch steht der Durchschnittswert der Griind- 
lingsnetzhaut mit 2,8% immer noch iiber dem der Elritze (2,1%) und 
liegt im Gesamtvergleich der untersuchten Arten an zweiter Stelle 
[hinter dem des Stich- 
lings (3,4%)]. Der Durch- 
schnittswert fiir die Riech- 
schleimhaut des Griind- 
lings halt mit 3,5% die 
Spitze aller untersuchten 
Arten vor dem der 


140 


120 


100 


Schmerle (2,8%) und der 
oF Elritze (1,9%). Sowohl 
ie Nase wie auch Auge sind 
= 60 also beim Griindling noch 
eS mehr als bei der Elritze 
i. hervorragend ausgebildet. 
Ss 


Der Griindling ist ein 
ausgesprochenes Helltier. 
Er lebt meist in Schwar- 
men am Boden flacher, 
klarer, auch leicht flieBen- 
der Gewiasser mit Sand- 
grund. So ist die gute 
Ausbildung des Auges 
nicht weiter verwunder- 
lich, Bei der Fiitterung 

10 ee cya ee 30 von Grindlingen konnte 
Abb. 8. Grindling sk gobio), pu der reizauf- toh Tnmen Smniades beets 
nehmenden Flachen mit fortschreitendem Wachstum, a@chten, daB der Gesichts- 
sinn bei der Nahrungs- 
suche die Hauptrolle spielt. Es entspricht nicht diesem Verhalten, wenn 
BeErrzKE (1950) lediglich auf Grund der noch besseren Ausbildung der Nase 
(137,3% der Netzhautfliche).den Grindling als ,,.Makrosmaten“ be- 
zeichnet. Elritze und Griindling, beides Arten mit gut ausgeprigtem 
Geruchsorgan und Auge, sollte man nicht in die Extremklassifizierung 
Makrosmaten—Mikrosmaten einreihen. Bei beiden Arten stellt offenbar 
die Lebensweise im klaren Wasser und im Schwarm hohe Anforderungen 
an beide Sinnesorgane. Man kénnte sie als optische und olfaktorische 
Hochleistungstiere kennzeichnen. 

3. Aitel (Squalius cephalus L.). Unter den Fischen mit normalem 

ovalem Nasenrosettengrundri® gibt es gerade auch bei den Cypriniden 
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Korper- 
lange 


Korper- 
fliche 


Tabelle 3. Gobio gobio. 


eae wees Brogent: | Pe sent  eierh 
falten- | Messer | Netz- | Riech. | Riech- | Netz- 
ohare des haut- fliche flache haut- 
flache GHeee flache Wa Gen ROE der | flache 
Korper- etz- | von der 
fliche haut- Korper- 
mm? mm mm? flache flache 
I a ate ee a 
7,248 | 2.0 12,5667) 2,1965 | 57,675 | 3,808 
10,288 1,95 11,945 | 3,215 86,12 | 3,733 
15,456 | 2,15 14,52 3,864 | 106,45 | 3,63 
27,472 | 2.5 19,635 | 3,615 | 139,933] 2.5835 
29,512 | 2,7 22.9 3,833 | 128,875 | 2.9735 
27,996 2,85 25,525 | 3,01 109,7 2,744 
55,264 | 3,3 34,21 | 4,385 | 161,55 | 2,7145 
43,136 3,05 29,22 3,2685 | 147,633 | 2.2135 
143,644 | 4,45 | 62,2. | 4,164 | 230,95 | 1,803 
141,564 | 4,7 69,37 3,756 | 204,05 | 1,8407 
2,965 30,2017 3,5307 |137,2936) 2,80437 


13,37 | 50,158 


Arten, welche man nicht zum Typ der ,,Spitzentiere‘ mit groBen Riech- 
schleimhaut- und Netzhautflachen zihlen kann. Zwar sind Auge und 
Nase ungefahr in gleichem MaBe entwickelt, stehen jedoch beide an GréBe 
hinter denen von Elritze und Grindling betrachtlich zuriick. Eine 
soleche Art ist der Aitel (Abb. 9). In den engen tiefen Nasengruben 
liegen die Faltenrosetten. Sie bestehen aus vielen diinnen Falten, die — 
_dicht aneinanderliegend — entsprechend dem Bau der Grube ziemlich 


Lfd. Nr. 


Tabelle 4. Squalius cephalus. 


V5 5 93 DSi $90 euli® =a a el | eek ene ee TS 
4 Prozent 


der 
Netz- 
haut- 
flache 
von der 
Korper- 
flache 


2,101 
1,893 
1,8463 
1,8335 
1,8677 
1,5507 
1,05175 
1,19975 


1,54337 


Prozent 
Pr t 
Riech- | Messer | Net der Ricch- 
Kérper-| Kérper-| falten- | Ges | haut. | Biech- | fiche 
lange flache ober- Bult flash flaiche iat Ghee 
fliche (Mitel) © | von der WN ae 
K6rper- aii 
flache fliich 
cm cm? mm? mm mm? ache 
——_ enn L' 
11,2 70,17 | 157,184 6,85 147,4 1,7795 | 106,63 
12,1 76,74 | 141,504 6,8 145,23 | 1,844 97,4625 
13,7 94,43 | 150,696 7,45 174,35 | 1,596 86,44 
14,5 105,56 | 173,768 7,85 193,55 | 1,646 89,755 
14,5 103,65 | 213,872 7,85 193,55 | 2,112 110,5 
17,3 158,66 | 302,484 8,85 | 246,05 | 1,9063'| 122,93 
18,3 181,64 | 287,816 8,75 | 240,5 1,5845 | 119,675 
: 20,6 238,8 |442,464 9,5 286,45 1,835 | 154,47 
9 23,0 302,34 | 430,412} 10,5 —346,5 1,4237 | 124,225 
10 34,0 624,61 | 450,684} 13,7 | -589,7 0,7217 76,44 0,944 
: 17,92 | 195,66 275,0884| 8,81 256,328] 1,64487/108,85375 
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hoch sind. Bei den untersuchten 10 Exemplaren betrug die Zahl der 
Falten: 
Nr. 1 rechts 10 | 11 Nr.6 links 14| 14 


2 links 12|13 7 links 16|16 
3 links 7/8 8 rechts 20|19 
4 rechts 14 | 14 9 rechts 21 | 21 
5 links 12|11 10 links 19| 20 


Die Riechflache macht im Durchschnitt nur 1,64% der Korperflaiche 
gegeniiber 1,94% bei der Elritze und 3,53% beim Griindling aus. Die 
Netzhautflache ist mit 1,54 % 
noch kleiner (Elritze 2,14%, 00 
Griindling 2,8%.) Daher be- ; 
tragt die Riechschleimhaut- 457 
flache 108,85% der Netz- 
hautflache. 500 

Aus Tabelle 4 und Abb. 10 
geht hervor, daBin der Ent- 40 
wicklung die Riechschleim- 
haut ungefiéhr mit dem 
Wachstum der Korperober- 
flache Schritt halt, wahrend 
die Netzhaut zurickbleibt. — 


estlache in mm? 
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Abb. 9. Abb. 10. 


Abb. 9. Aitel (Squalius cephalus). 
Abb. 10. Aitel (Squalius cephalus), Wachstum yon Netzhaut und Riechschleimhaut. 


Der Aitel ist als Oberflichenfisch klarer Gewisser bekannt. Die im 
Verhiltnis zum Auge gut ausgebildete Nase und die Verhiltnisse beim 
Wachstum derselben deuten darauf hin, da8 das Geruchsorgan im Leben 
dieses optisch orientierten Tieres eine betriichtliche Rolle spielt. Wahr- 
scheinlich dient auch bei diesen schwarmbildenden Fischen die Nase im 
Zusammenhang mit der Bildung eines Schreckstoffs als Warnorgan. 

4. Schleie (Tinca tinca L.). Bei der Schleie ist es zu einer schwicheren 
Entwicklung des Auges gekommen (Abb. 11). Die Nase ist dagegen 
auch hier gut ausgebildet. Ihre Vorderéffnung liegt auf einer réhren- 
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formigen Erhebung, deren Hinterrand als Nasensegel nach oben gezogen 
ist. Die hintere (gréBere) Offnung ragt kaum iiber die Fischoberflache 


hinaus. Die Riechrosette in der Nasen- 
grube entspricht dem normalen ovalen 
Typ. Die Zahl der Falten betrug bei 
den 10 untersuchten Fischen je Rosette: 
Nr.1 rechts 7 |8 Nr. 6 rechts 8|9 


2 links 8|8 7 rechts 12 {11 
3 rechts 10| 10 8 rechts 13|13 
4 rechts 11| 10 9 links 10] 10 


Die Riechschleimhaut ist weich und 


5 rechts 11| 11 10 links 14| 15 ke 


hinfallig. Sie geht daher bei der Pri- 


paration leicht verloren. 


Abb. 11. Schleie (Tinca tinca). 


Die Abb. 12 zeigt die Kurven des 
Wachstums der reizaufnehmenden Flaichen bei den 10 bzw. 11 vermes- 
senen Tieren. Die Riechschleimhautflache tiberholt im Wachstum schon 


beietwa 8,5 cm Korperlange 
(= etwa 10cm Gesamt- 
lange) die Netzhautflache 
und bleibt immer knapp 
im Vorsprung. Bei alten 
Tieren verliert das Augen- 
wachstum noch mehr an 
Intensitaét. Die Riech- 
schleimhaut halt dagegen 
weiterhin Schritt mit der 
Zunahme der Korperflache. 
Aus Tabelle 5 ist ersicht- 
lich, daB der Durchschnitt 
von ‘ Riechschleimhaut- 
fliache und Netzhautflache 
mit 1,8 bzw. 1,4% der Kér- 
peroberflache kleiner ist als 
der der Elritze. Die Riech- 
schleimhautfliche domi- 
niert dabei (132,4% der 
Netzhautflache). 

Die Schleie ist als Dam- 
merungstier und Bewohner 
triiber, verkrauteter Ge- 
wasser bekannt. WUNDER 
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Abb. 12. Schleie (Tinca tinca), Wachstum von Netz- 
haut und Riechschleimhaut. 


(1927) konnte jedoch keine Beteiligung der Nase an der Nahrungssuche 
feststellen. Er wies dagegen einen guten, vor allem an den Barteln 
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Tabelle 5. Tunca tinca. 


Prozent 
A Durch- der der 
ra $n Riech- der 
- | Kor- messer Netz- F Riech- Netz- 
pn or. | talten- | Ges haut- | Riech- | flache | haut- 


per- | per- 
Lfd. Nr. linge | flache| ©P°?- | Bulbus | flache | Mache | yon der | flache 
flache (Mittel) 


cm, em? mm* em cm* 


3 9.19| 51,2| 84,9 | 0,52  0,8494 | 1,658 | 99,95 |1,659 
4 9,60| 57,6/|126,26 | 0,535 | 0,899 | 2,1925 | 140,43 |1,561 
5 10,48 | 64,4|156,62 | 0,565 | 1,0027 | 2,435 /156,2 /1,557 
6 10,90 | 73,9|139,456/ 0,56 | 0,985 | 1,8875 |141,6 (1,333 
7 15,78 | 130,6 | 219,242| 0,715 | 1,606 | 1,6787 | 136,525 1,2297 
8 17,04 | 183,4 | 261,484| 0,700 | 1,5393 | 1,4257 | 169,87 (0,8412 
9 17,65 | 164,2 |215,08 | 0,83 | 2,1635 | 1,30975) 99,4 /1,31766 


Darchschnitt 19,393 | 95,88 |159,0918 0,5975 | 1,27488 1,786015|132,4005|1,405556 


lokalisierten Geschmackssinn nach. Morphologisch ist das Geruchsorgan 
zwar gut entwickelt, jedoch méchte ich die Schleie nicht als Makro- 
smaten bezeichnen, solange experimentelle Untersuchungen fehlen. 
5. Schmerle (Nemachilus barbatulus L.). In noch viel stirkerem MaB 
als bei der Schleie ist das Auge der Schmerle reduziert (Abb. 13). Es 
ist klein und von kugeliger Gestalt. 
Die Nase nimmt dagegen ungefabr 
denselben Raum ein wie bei den 
bisher besprochenen Arten. Jedoch 
sind die Nasenlécher kleiner. Die 
Hautbriicke zwischen ihnen ist 
breiter. Das vordere Nasenloch sitzt 
auf einer rdhrenartigen Erhebung, 
deren Hinterrand durch ein spitzi- 
ges Nasensegel erhdht ist. Die ova- 
len Rosetten der 5 untersuchten Exemplare bestanden aus zarten hin- 
falligen Falten. Ihre Anzahl wurde rasch vermehrt: 
Nr.1 links 8|8 
2 rechts 9/9 
3 links 10/11 
4 rechts 11 | 11 
5 links 12/12 
Bei diesen Verhiltnissen sind die Kurven auf Abb. 14 sofort ver- 
stindlich. Dem schlecht ausgebildeten Auge steht das hervorragend 
entwickelte Geruchsorgan gegentiber, welches mit 2,8% der Kérper- 
fliche zwischen Griindling (3,5%) und Elritze (1,9%) eingeordnet 


Abb. 13. Schmerle (Nemachilus barbatulus). 
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werden kann. Die Netzhautfliche betrigt im Durchschnitt nur 1,15% 
der K6rperflache. Die Riechschleimhautfliche macht daher 246,8% 


der Netzhautfliche aus. Die Einzelwerte der 
Tabelle 6 zeigen jedoch, daB diese Durchschnitts- 
zahlen bei den wenigen untersuchten Tieren 
etwas ungesichert sind. 

Die Schmerle lebt wie der Grindling am 
Boden flieBender Gewasser. Im Gegensatz zum 
letzteren ist sie jedoch ein Dimmerungstier, 
fiir welches das Auge nur eine geringe Rolle 
spielt. Schmerlen konnten im Versuch etwa 4 cm 
vor ihnen liegendes Futter nicht als solches op- 
tisch erkennen. Erst nach etwa 1 min, wenn 
der Geruch (oder der Geschmack) der Nahrung 
zu ihnen gedrungen war, kamen sie herbei und 
schnappten. Der vor allem durch DisKeRaaF 
(1934) gut bekannte Geschmackssinn, dessen 
Endorgane sich tiber den ganzen Korper aus- 
breiten, spielt wahrscheinlich eine noch groBere 
Rolle als der Geruchssinn. 

6. Regenbogenforelle (Salmo irideus W. GrBB). 
Die besprochenen Arten waren bisher durchwegs 
Vertreter des normalen Nasentyps mit ovaler 
Riechfaltenrosette. Systematisch gehorten sie 
simtlich zur Familie der Cypriniden. Mit Aus- 
nahme der Elritze war bei allen die durchschnitt 
liche RiechflachengréBe iiber der der Netzhaut 
ermittelt worden. Die Ursache dafiir lag bei der 

_Schmerle und Schleie in einer schwacheren 
Ausbildung des Auges, beim Griindling in einer 
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15 


Abb. 14. Schmerle (Nema- 

chilus barbatulus), Wachs- 

tum von Netzhaut und 
Riechschleimhaut, 


Tabelle 6. Nemachilus barbatulus. 


————— ne tn 
Prozent | Prozent 
Prozent 
-Riech> oe Netz- der Riock. New. 
Kéorper- | Kérper- | falten- ea Baie Riech fliiche heats 
Lfd. Nr. | lange fliche ~~ ober- Bulhuss) etliche flaiche Wen. dor) tikka 
— sinehe (Mittel) Ker Am Netz- | von der 
fl ae A haut- Korper- 
em cm? mm? mm mm? flAche flache 
1 4,60 8,1 20,992 1,9 11,34 2,591 185,1 1,4 
2 5,10 11,6 30,804 2,1 13,8525 | 2,655 222,35 | 1,194 
3 5,32 12,1 38,672 2,15 | 14,52 3,196 266,3 | 1,2 
4 7,5 23,0 59,84 2,5 19,635 | 2,602 304,8 | 0,8537 
5 7,8 22,7 65,12 2,85 | 25,525 | 2,8685 | 255,2 | 1,12425 
reere 6,064 15,5 43,0856} 2,3 16,9745 | 2,7825 | 246,75 | 1,15439 
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VergréBerung der Riechschleimhaut begrimdet. Auch die Regenbogen- 
forelle besitzt eine ovale Faltenrosette, die jedoch schon fast rund ist. 
Schon die auBere Betrachtung (Abb. 15) zeigt aber, daB hier das Auge 
dominierend ausgebildet ist. Die Nase ist ziemlich klein und unscheinbar. 
Die Rosette besteht aus verhaltnismaBig wenigen Falten: 


Nr. 1 links 6|7 Nr. 6 rechts 9|8 


2 rechts 8|8 7 links 8/8 
3 rechts 8|9 8 rechts 9|9 
4 rechts 7|8 9 rechts 7|7 
5 rechts 6|5 10 rechts 8|9 


Die Zahl der Falten bleibt ab etwa 15cm Korperlinge konstant. 
Die weitere VergréBerung der Riechschleimhautfliche erfolgt lediglich 
durch GréBenwachstum der 
vorhandenen Falten. Bei den 
gréBten der-vermessenen Tiere 
(Nr. 9 und 10) konnte ich mir 
nicht dariiber klar werden, ob 
jede Falte nicht noch eine 
sekundire Faltung _ besitzt. 
DoeteL (1887) hatte einen 
derartigen Vorgang bei Aci- 
penser beschrieben. Bei den 
genannten Forellen zeigten 
sich auf jeder Falte waage- 

Abb. 15. Regenbogenforelle (Salmo irideus). recht liegende Schleimhaut- 

wellen. Diese stellten eine 

weitere VergroBerung der Riechschleimhautfliche dar. Die Wellen | 

konnten von der Messung nicht mehr erfaBt werden. Es ist aber nicht 

ausgeschlossen, daB diese ,,Sekundarfaltung“ infolge unterschiedlicher 

Schrumpfung der Schichten der Falten caries Pi starker als 
Epithel) entstanden ist. 


Abb. 16 zeigt, daB die Riechschleimhautfliche an GroBe weit hinter 
der Netzhautflaiche zuriickbleibt (rund 50% der Netzhautfliche). Aus 
Tabelle 7 geht hervor, daB beide reizaufnehmenden Flichen im Ver- 
haltnis zur Kérperfliche in gleichem MaBe mit ihrem Wachstum zuriick- 
bleiben. Daher bleibt auch das Verhaltnis von Riechschleimhautflache 
zu Netzhautfliche ungefihr gleich. 


Die Regenbogenforelle ist ein typisches Augentier des klaren Wassers. 
Die gut ausgeprigte Netzhaut bleibt zwar flichenmaBig mit 1,6% der 
Korperflache hinter der der Elritze zuriick (2,2%), so daB der Unter- 
schied der FlachengréBe von Netzhaut und Riechschleimhaut nicht auf 


Sianestlache in mm® 
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einer VergroSerung des Auges, sondern auf einer geringen Ausbildung 
der Riechschleimhautflache (0,7% der Korperflache) beruht. 
Der gute Gesichtssinn der Forellen ist bekannt und wird zum Fang 
dieser Fische mittels pone loher Fliegen ausgentitzt. Es ist jedoch ver- 
schiedentlich nachgewiesen (WUN- 
. DER 1927, ScutEMENZ 1924), daB 
auch der Geruchssinn ausgebildet 
ist. Nach WunpER (1927) gibt es 
wahrscheinlich Forellen, die bei 
Nacht mit Hilfe der Nase ihre Beute 
jagen. Auch geblendete Tiere fin- | 
den mit Hilfe des Geruchssinnes ihr 
Futter. 
7. Flupbarsch (Perca fluviatilis 
L.). Auch der Flu8barsch ist ein 
ausgesprochener Hellfisch des klaren 
Wassers. Sein Auge ist kraftig aus- 
gebildet (Abb. 17). Seine Nasen- 
lé6cher liegen verhaltnismaBig weit 


700 200 300 400 500 600 700 
Korpertloche in cm2 


: Abb. 16. Abb. 17. 
Abb. 16. Regenbogenforelle (Salmo irideus), Wachstum von Netzhaut und Riechschleimhaut. 


Abb. 17. FluBbarsch (Perca fluviatilis). 


auseinander. Das hintere ist ein kreisrundes Loch, waihrend das vor- 
dere als kurzer Spalt auf dem Gipfel einer kleinen hiigelartigen Erhebung 
liegt. Nach Entfernen der Nasendecke sieht man die etwas abweichend 
gestaltete ovale Rosette. Ihre wenigen Falten (12—18) sind recht 
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Tabelle 7. Salmo irideus. 


Penzent Prozent | Prozent 


= Durch- der der 
Riech- der 
4 Pe messer Netz- ; Riech- Netz- 
Ltd. N. Feeret see canoes des haut- Le flache haut- 
pENEE nee Bohe ober- | Bulbus | flache Ly sie a ae ii 
: rs etz- | von der 


flache (Mittel) 


cm. em? mm* cm em? 


1 11,05 54,7 48,944| 0,61 1,168 |. 0,894 41,91 | 2,135 
2 20,1 211,3 | 195,464) 1,095 3,766 | 0,925 51,87 | 1,7823 
3 21,3 224.6 | 206,360| 1,020 | 3,267 | 0,9188 | 63,17 | 1,4543 
4 21,5 230,1 | 162,140; 1,065 3,564 | 0,8872 | 45,50 | 1,5487 
tie = 23,5 225,0 | 149,740} 1,09 3,732 | 0,6654 | 40,13 | 1,697 
6 23,0 256,0 | 168,028} 1,08 3,663 | 0,6564 | 45,88 | 1,431 
"/ 27,8 341,4 | 193,152] 1,175 | 4,408 | 0,5657 | 43,83 | 1,291 
8 28,9 377,2 | 228,928) 1,185 4,411 | 0,6068 | 51,88 | 1,1695 
9 35,1 553,3 |295,768| 1,465 6,741 | 0,5347 | 43,87 | 1,2215 
10 35,4 650,5 | 361,612 | 1,369 5,855 | 0,5557 | 61,77 | 0,8997 

Durch- 

arm 24,815 | 312,41 |201,0136) 1,1154 4.0575. 0,72097| 48,981 | 1,5630 


Abb. 18. FluBbarsch (Perca fluviatilis), Riechfaltenrosette (die Nasendecke ist abprapariert, 
das Vorderende liegt links). 


kompakt und dick. Die Kanten derselben sind angeschwollen. An den 
Wanden der Riechgrube sind vor allem die hinteren Falten leicht ein- 
gekerbt (Abb. 18). Bei der histologischen Untersuchung stellte sich 
heraus, daB die Kanten der Falten, einschlieBlich der eben erwihnten 
Kerben, kein Riechepithel tragen. Das Auffalligste an der Faltenrosette 
des Barsches ist jedoch, da die Oberfliche der Mittelraphe verhiltnis- 
maBig hoch liegt. Die Oberrinder der Falten erheben sich daher kaum 
tiber die Raphe. Die Raphe selbst ist eine ovale Scheibe, deren Mitte 
sich za einem kleinen Buckel erhebt. Dadurch zeigt die Rosette eine 
gewisse T'endenz zum runden Typ Burnzs. Diese etwas abweichenden 


Bauverhaltnisse hingen vielleicht mit einer anderen Art der Durch- 
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stromung der Nase mit Wasser zusammen. Diese erfolgt hier durch 
Pumpbewegungen von akzessorischen Nasensicken (BURNE 1909). 


Die Zahl der Riechfalten 
nimmt im Verlauf der Ent- 
wicklung nur wenig zu: 

Nr. 1 rechts 7| 6 Nr. 6 rechts 7 | 7 


2 links 6|6 7 rechts 8 | 7 
3 links 7|7 8 links 8|8 
4 rechts 7 | 7 9 rechts 9 | 9 
5 links 7|7 10 links9|9 


Die RiechepithelvergréBe- 
rung erfolgt also vorwiegend 
durch GréBenwachstum der 
vorhandenen Falten. 

Die Kurven der Flichen- 
zunahme (Abb. 19) dhneln 
denen der Regenbogenforelle. 
Riechschleimhaut- und Netz- 
hautflachen sind allerdings 
beim Barsch etwas groBer (Ta- 
belle 8). Netzhaut: Barsch 
2,3%, Forelle 1,6%. Riech- 
sehleimhaut: Barsch 1,2%, 
Forelle 0,7%. Das Verhaltnis 
von Riechschleimhautflache 
zu Netzhautfliche ist beim 
Barsch im Durchschnitt etwas 
zugunsten der Nase verschoben 
(Barsch 54%, Forelle 49%). 
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Abb. 19. FluBbarsch (Perca fluviatilis), Wachs- 
tum yon Netzhaut (----- ) und Riechschleimhaut 


ae) 


Tabelle 8. Perca fluviatilis. 


Prozent | Prozent 
Riech- | Thosser | Netz: wer Riceh- Nets: 
Kérper-| Kérper-| falten- | ™9Ss° haut. | Biech-*| -aaohe ante 
_Lfd. Nr. | lange flache ober- Bulbus flache pachy anders UEtinehe 
flaiche* | (Mittel) Korper. | Netz- | von der 
Zs flaiche haut- | Korper- 
cm em? mm? mm mm? flaiche flache 
1 9,0 44,7 57,712 5,95 111,2 1,29125 | 51,9 2,4875 
2 9,02 41,9 45,604 6,4 128,675 | 1,0885 35,44 | 3,071 
a) 9,1 45,5 66,12 6,1 116,88 | 1,453 56,27 | 2,569 
4 9,3 47,1 64,696 6,3 124,68 | 1,3737 51,89 | 2,6475 
5 10,5 59,8 63,736 6,5 132,7 1,0658 48,03 | 2,219 
6 10,6 59,8 63,796 6,85 147,4 1,06675 | 43,28 | 2,465 
tf 10,6 65,8 80,968 6,45 130,68 | 1,2305 61,95 1,986 
8 10,9 70,9 86,744 6,8 145,23 | 1,2235 59,72 | 2,0485 
, 9 12,7 76,1 89,52 6,65 138,9 1,17625 | 64,44 1,825 
3 10 17,9 187,2 {184,62 9,33 273,45 | 0,98625 | 67,51 1,4607 
| _ Durch- 10,962 69,88 | 80,3516 6,733 | 144,795 | 1,19555 | 54,043 | 2,27792 
| ___schnitt 2 “ 
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Wiahrend jedoch bei der Forelle beide Organflachen gleichermafen 
im Verhaltnis zur Kérperoberfliche im Wachstum zuriickbleiben, laBt 
hier die Intensitit des Wachstums der Netzhaut starker nach als bei 
der Riechschleimhaut. ! 

Genau wie die Regenbogenforelle nahert sich der Barsch nach der 
anatomischen Entwicklung des Geruchsorganes der Gruppe der Mikro- 
smaten. Das Auge spielt in seinem Leben, wie viele Beobachtungen 
zeigen, die Hauptrolle. Aber auch die Nase ist durchaus funktions- 
tiichtig, wie die Versuche WUNDERs (1927) erwiesen. 

8. Hecht (Esox lucius L.). Die bisher angefiihrten Arten wiesen alle 
den normalen Typ der Fischnase mit ovaler Faltenrosette auf. Vom 


. SESS 

Abb. 20. Hecht (Esox luctus). Sua ce 
Zentraltyp der Elritze ausgehend waren aber — soweit die wenigen 
untersuchten Spezies einen derartigen SchluB8 zulassen — zwei anato- 


mische Reihen der Nasenausbildung feststellbar. Zugleich bestand auch 
eine Relation zur Augengr6Be. Die folgenden Arten stellen nun als aus- 
gesprochene Extremtypen die Endglieder der angedeuteten anatomischen 
Reihen dar. Sie vertreten den runden oder verlangerten Rosettentyp 
Burnes (1909). Oder der Nasenbau ist bei ihnen véllig abweichend. 

Der Hecht besitzt eine runde Faltenrosette. Neben dem gut aus- 
gebildeten ovalen Auge (Abb. 20) macht auBerlich auch die Nase einen 
durchaus normalen und funktionstiichtigen Eindruck. Ein Sagittal- 
schnitt durch die geraumige Nasengrube (Abb. 21) zeigt jedoch den 
flachen Grubenboden mit den je nach Fischalter etwa 6—18 stark 
reduzierten Falten. Diese Falten gehen von einer exzentrisch in der 
vorderen Region gelagerten runden Flache aus. Sie wurden von BEITZKE 
(1950) als ,,Riechschleimhaut‘‘ vermessen, obwohl schon Doar1EL (1887) 
und Rerzius (1892) feststellten, daB das Riechepithel ausschlieBlich 
auf dem Grubenboden zwischen den Falten sitzt. Es ist dort in viele 
kleine Riechfelder aufgeteilt, die durch indifferentes Pflasterepithel von- 
einander getrennt werden. Bei dieser Sachlage ist es fast unmoglich, 
die wirkliche gesamte Riechflaichengro8e zu ermitteln. 
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Die in Tabelle 9 angefiihrten Werte fiir die Riechschleimhaut stellen 
daher Messungen des Grubenbodens ohne die Falten dar. Sie sind also 
zu groB, obwohl sie nur 0,18% der Kérperflache ausmachen. Die Netz- 
hautflache (Abb. 22) dominiert erheblich, so daB der Grubenboden im 
Durchschnitt lediglich 13,2% ihrer GréBe besitzt, Die Netzhaut liegt 
jedoch mit 1,5% der Korperflaiche im Gesamtvergleich hinter der Elritze 
(2,2%) und der Forelle (1,6%). Das extreme Verhiltnis zwischen Auge 


Abb. 21. Hecht (EHsox lucius), Nasengrube, sagittal angeschnitten, links die Vorder- 
6ffmung, rechts die hintere, dazwischen das Nasensegel, RF' Riechfeld. 


und Nase kommt also wiederum nicht durch eine VergréBerung des 
Auges, sondern durch eine starke Reduktion der Nase zustande. Im 
Laufe des Wachstums 148t die Zunahme der Netzhaut im Verhdaltnis zu 
der der Korperoberflache nach. Uber das diesbeziigliche Verhalten der 
Riechschleimhaut laBt sich nichts aussagen, da die Messungen ja nur 


Tabelle 9. Hsox lucius. 


erarent Prozent | Prozent 


A Durch- der der 
ys Riech- - der i 5 = 
orper-| E2PRer-| senteim-| MER™ | Nets: | moon. | Flcehe |. Nete 
Lfd.Nr.| linge /facne | Peut- | Bulbus | flache | /on°dor | Von der | flache 
eke (Mittel) Kérper- Netz- yon der 
flache haut Korper- 
cm cm? mm? mm mm? flache fliche 


1 20,0 143,0 | 30,52 9,85 | 304,7 | 0,2135 | 10,015 | 2,131 
2 22,3 173,2 | 22,644) 10,1 320,4 | 0,13073 | 7,075 | 1,848 
3 33,2 419,6 | 66,216] 12,83 | 517,0 |; 0,15783 | 12,81 1,2323 
4 39,4 596,3 | 120,12 14,73 | 681,7 | 0.2016 | 17,62 | 1,1435 
5 40,2 594,4 | 124,616) 14,7 678,8 | 0,2096 | 18,353 | 1,142 


Durch-| 3) 99 | 385,3 | 72,8232 12,442! 500,52 0,182652/ 13,1746 1,49936 
schnitt z | 


Z. Morph, u. Okol. Tiere, Bd. 43. 14 
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den Grubenboden und nicht den Anteil des Riechepithels an demselben 
erfassen. 

Hinsichtlich der Sinnesphysiologie des Hechtes verweise ich auf die 
Arbeiten von WuNDER (1927) und Prpprne (1926). Geruchsvermogen 
wurde bisher nicht nachgewiesen. Dagegen besteht eine gute Reaktions- 
fahigkeit auf Erschiitterungsreize. Die Orientierung erfolgt bei diesem 
Tagraubfisch vorwiegend optisch. Man 
kann den Hecht als einen ausgespro- 
chenen Mikrosmaten bezeichnen. 


9. Stichling (Gasterosteus aculeatus 
L.). Ein weiteres extremes Augentier 
ist der Stichling. Das Auge ist stark 
vergroBert (Abb. 23). Von der Nase 
ist 4uBerlich nur das einzige Nasenloch 
sichtbar. Das Riechepithel ist an die 
Medianwand der Riechgrube gedriickt. 
Es liegt in 3 Faltentaélern, welche von 
2 Faltenriicken aus indifferentem Epi- 
thel getrennt werden. Nach unten zieht 
sich der groBe, schon von SOLGER (1893) 


Sinnestlache in mm* 


0 beschriebene Nasenblindsack. Seine 
200 300 400 500 600 eat? ; ; 
Aorperobertlache in cm* hautige Unterwand stellt zugleich die 

Abb. 22. Hecht (Esox lucius), obere Munddecke dar. Der durch die 
Wachstum von Netzhaut (----- ) und ; es 
Riechschleimhaut ( . Atmung in der Mundhohle erzeugte 


rhythmische Sog und Druck iibertragt 

sich durch die elastische Zwischenwand auf den Nasensack. Auf diese 

Weise kommt ein pulsierender Wechsel des Wassers in der Nase 
zustande. 

Die Kurven der reizaufnehmenden Flachen stellt Abb. 24 dar. 

Tabelle 10 bringt die gemessenen Werte. Die Netzhaut steht mit 3,4% 


Tabelle 10. Gasterosteus aculeatus. 


Pr bie: t 
Ké6rper Riech ed Netz erder nie 7 x er 
a A i= ; i - - 
Lfd. Nr Pe ober- neha des haut- oe flache hunts 
bat iy 8 fliche rinche Bulbus | flaiche — von der | fliche 
(Mittel) Korp oe Netz- | von der 
flache haut- K6rper- 
cm em? mm? mm mm? flache flache 
mr a a en ae 
1 3,24 5,5 3,3 2,55 20,43 | 0,5999 | 16,155 | 3,714 
2 3,5 ne 2,588 2,8 24,63 | 0,38597 | 10,51 3,421 
3 3,85 8,9 3,279 2575 23,76 | 0,3685 | 13,833 | 2,6695 
4 4,3 9,5 3,427 3,4 36,32 | 0,36175 | 9,486 | 3,828 
5 4.35 10.66 5.601 3.35 35,245 | 0.5254 | 15.8933] 3,306 
Durch- 
achnitt 3,848 | 8,352 3,639 2,97 28,077 | 0,44285 |13,16546] 3,3877 
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der K6rperflache an der Spitze aller untersuchten Arten. Die Riech- 
schleimhautgrofe wird dagegen mit 0,4% nur noch vom Hecht unter- 


Abb. 23. Stichling (Gasterosieus aculeatus). 


boten. Sie macht jedoch nur 13,17% der Netzhautflache aus (Hecht 


13,18 %). 

Der Stichling ist ein reines Augen- und Helltier, dem man bis heute 
keinen Geruchssinn nachweisen Pen, 
konnte. Er ist ein ausgesprochener ay pe 
Mikrosmat. 


10. Rutte (Lota lota L.). Mit der 48 
Rutte oder Quappe setzen wir die 


8 


Betrachtung der Fische mit extremer ~, 
Nasenausbildung fort. Das Auge der & 
Rutte ist relativ klein (Abb. 25). Es oes 
liegt — wenig beweglich — tief im x 
Kopf. Die Nase hat auBerlich eine & ‘ 
Ss 


unverkennbare Ahnlichkeit mit der 
der Schmerle (Abb. 13). Die Nasen- 
lécher sind weit voneinander entfernt. 
Das vordere liegt auf einer rdhren- 
formigen Erhebung, deren Hinterrand 
als spitziges Nasensegel nach oben TREE SR TEA fates | 
gezogen ist. Nach Entfernung der Specie ober Hache in cm? 
Nasendecke wird in der Riechgrube Fay aN eecare Bes ede 
die verlangerte Rosette (Abb. 26) Riechschleimhaut. 
sichtbar. Von den beiden unter- 

suchten Exemplaren besa Nr. 1 in der rechten Nase 30 Falten (15 | 15) 
und Nr. 2 in der linken Nase 32 Falten (16| 16). Mehr Tiere konnte 
‘ ich nicht beschaffen. Die Durchschnittswerte betragen: Netzhaut- 
fliche = 1,05% der Korperfliche. Riechschleimhautgr68e 1,3 % (Elritze 
2,0). Die Riechflache besitzt 140,4% der Netzhautflache. 
. 14* 


10 


1 
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Das Ergebnis der Flachenmessungen zeigt, da8 die Dominanz in 
der Ausbildung der Nase gegentiber dem Auge nicht durch extreme 
VergréBerung des Geruchsorgans, sondern durch starke Augenreduktion 
erreicht wurde. Im Verhiltnis zu Elritze und Griindling ist die Flaiche 


Abb. 25. Rutte (Lota lota). 


‘\ 


Abb. 26. Rutte (Lota lota), linke Nasenrosette, Nasendecke ist entfernt, links das Vorder- 
ende der Raphe. 


Tabelle 11. Lota lota. 


Prozent } Prozent 


Riech- | Durch- Pronent der der 
=a der 5 
Lfa, | Kérper-| Kérper- | falten- messer Netz- Rileche Riech- Netz- 
: lange flache ahent des haut- 3 flache haut- 
Nr. s Bulb flache : 
| flich us flache yon der flache 
che | (Mittel) von der | w 
Korper- etz- von der 
¢ haut- Korper- 
F flache 4 
em cm mm? mm mm? fliche flache 


1 16,3 74,2 | 107,964] 5,7 102,08 | 1,4547 105,75 
} ; : : ; : : 1,3757 
2 26,4 200,9 | 225,104) 6,4 128,6 1,12 175,042 | 0,64 
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der Riechschleimhaut kleiner. Es liegt hier also das genaue Gegenstiick 
zum Hecht vor, bei dem die Augendominanz ebenfalls nicht durch 
VergréBerung dieses Organs, sondern durch Nasenreduktion entstand. 


Abb. 27. Aal (Anguilla anguilla). V vordere, H hintere Nasenoffnung. 


Die geschilderten morphologischen Verhiltnisse machen es schon 
an sich wahrscheinlich, da Lota ein ausgesprochener Makrosmat ist. 


Alle angestellten Experimente ergaben 
auch einen ausgezeichneten Geruchs- 
sinn. Dressuren, die ich mit diesem 
Dammerungsfisch und Nachtriiuber 
durchfiihrte, erwiesen, daB das Tier 
zwar anfangs im Verhaltnis zur Elritze 
recht lange brauchte, um den Dressur- 
duft kennenzulernen. Dann wurde 
aber mit erstaunlicher Sicherheit und 
Zuverlassigkeit ins Wasser eingebrachte 
Duftwatte auch aus gréB8erer Entfer- 
nung sofort gefunden und mit dem 
Maul geschnappt. Erst nach Uber- 
prifung durch den gut ausgebildeten 
Geschmackssinn wird die Watte dann 
als ungenieBbar ausgespieen. 

11. Aal (Anguilla anguilla L.). Ein 
ausgesprochenes Extrem in der morpho- 
logischen Ausbildung der Nase stellt 
der Aal dar. Sein Auge (Abb. 27) ist 
klein und liegt unbeweglich tiefim Kopf. 
Die Nase stellt anatomisch eine Weiter- 
entwicklung der bei den Arten mit her- 
vorragend ausgepriigtem Geruchsorgan 
vorhandenen Typen dar. Die Nasen- 
lécher sind ungewéhnlich weit vonein- 
ander entfernt. Das vordere ist eine 
kurze Réhre am Rand des Maules. Die 


Abb. 28. Aal (Anguilla anguilla), 
verlangerte Faltenrosette (von vorn- 
oben). 


Nasengrube zieht sich als langer Kanal vom vorderen zum hinteren Nasen- 
loch. Sie liegt sehr tief im Kopf. Die stark verlangerte Rosette (Abb. 28) 
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Abb. 29. Aal (Anguilla anguilla), Wachstum von 
~ Netzhaut und Riechschleimhaut. 
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ist schrag an der unte- 
ren medianen Wand 
der Grube _befestigt. 
Die zahlreichen Falten 
liegen in 2 Reihen eng 
aneinander. Diejenigen 
der mittleren Region 
sind flichenmaBig die 
groBten. Am Hinterende 
stehen dagegen kleine, 
aber keilformige Falten. 
Uber ihnen befindet sich 
die hintere Nasenoff- 
nung, die dicht vor dem 
Auge liegt. Die Zahl der 
Falten betrug bei den 
untersuchten 5 Tieren: 


Nr. 1 rechts 68 


2 links 70 
3 links 77 
4 rechts 93 
5 rechts 82 
Die Riechflache wird 
also im Laufe des Wachs- 
tums durch Zunahme 
der Faltenzahl  ver- 
mehrt. 


Abb. 29 zeigt das 
enorme Ubergewicht der 
Ausbildung der Riech- 


Tabelle 12. Anguilla anguilla. 
Prozent | Prozent 


Korper- 
flache 


Riech- 
falten- 
ober- 
flache 


Bulbus 


cm em* mm mm mm 


1 42,7 265,65 
2 46,3 313,42 
3 51,0 391,24 
4 57,1 563,8 
5 (Sigal 565,58 
Durch- 
sehnité 50,96 | 419,938 


448,588 
424,720 
600,792 
727,000 
674,712 


575,1624 


se P. ae der der 
etz- Riech- | Riech- Netz- 
haut- flache fliche haut- 
flache an den Mae: der | flache 
Bonar | NOU rome 
, | fl&che | fgche | fl&che 
60,82 | 1,6885 | 737,5 | 0,22895 
84,82 | 1,85525 | 500,75 | 0,2706 
73,9 1,536 813,2 | 0,1889 
130,65 | 1,2893 | 556,2 | 0,2318 
132,7 1,193 508,4 | 0,23465 
96,578 | 1,41241 | 623,21 | 0,23098 
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schleimhaut gegeniiber der der Netzhaut (623%). Aus Tabelle 12 geht 
jedoch hervor, da8 dieses Verhaltnis nicht aus einer absoluten Ver- 
groBerung der Riechschleimhaut hervorgeht. Diese steht namlich mit 
1,4% der Korperflache hinter der Elritze (2%) und der Schleie (1,8%). 
Die Ursache ist vielmehr die extreme Reduktion des Auges, das mit 0,2% 
die kleinste Netzhautfliche aller untersuchten Arten aufweist. Mit dem 
Wachstum der Kérperoberfliche halt das Auge ungefaihr Schritt. Die 
Riechschleimhautflache verringert sich dagegen im Verhiltnis zur Kérper- 
oberflaiche bei den untersuchten Exemplaren von 1,7 auf 1,2%. 

Durch viele Versuche ist der gute Geruchssinn dieses Makrosmaten 
erwiesen, dagegen ist tiber die Bedeutung des Auges fiir das Leben des 
Aales bisher nichts bekannt geworden. 


c) Anhang: Die Gesamtoberfliche der Fischkérper. 


Tn allen meinen Untersuchungen habe ich die Kérperoberfliche ohne Flossen 
als Bezugsbasis gewahlt, um den Vergleich mit den Ergebnissen BErrzkEs zu ermég- 
lichen. Da jedoch haufig fiir messende Untersuchungen die Gesamtoberfliche als 
Bezugsbasis gewahlt wird, gebe ich hier die entsprechenden Werte (ausgenommen 
die der Elritzen und Schleien) an. 


Lfd Ko6rper- Flossen- Gesamt- Lfa Korper- Flossen- Gesamt- 
Nr 4 fliche flache flaiche Ne flache flache flache 
oer cm? em? cm? em? cm? com? 

Gobio gobio Perca fluviatilis 

1 3,3 1,1 4,4 1 44,7 24,8 69,5 

2 3,2 aa 4,5 2 41,9 21,9 63,8 
ind 4,0 1,5 5,5 3 45,5 24,9 70,4 

4 7,6 2,3 9,9 4 47,1 26,1 73,2 

5 hat Dea | 10,4 5 59,8 35,1 94,9 

6 9,3 3,4 12,7 6 59,8 37,1 96,9 

7 12,6 5,4 18,0 ii 65,8 27,9 93,7 

8 be 4,0 17,2 8 70,9 41,1 112,0 

9 34,5 10,9 45,4 9 76,1 43,2 119,3 
10 By evi 14,1 51,8 10 187,2 94,1 281,3 

Nemachilus barbatulus Esox lucius 

1 2 iss, 1 54404 11,8 1 143,0 

2 11,6 4,2 15,8 2 173,2 62,7 235,9 

3 12,1 4,5 16,6 3 419,6 165,2 684,8 

4 23,0 11,1 34,1 4 596,3 224,8 821,1 

5 22,7 11,9 34,6 5 594,4 204,7 799,1 

Salmo irideus Gasterostews aculeatus 

1 54,7 1 5,5 1,9 7,4 

2 211,3 76,0 287,3 2 79 | 16 8.8 

3 224.6 59,3 283,9 3 8.9 2.9 11.8 

4 230,1 77,9 308,0 4 9.5 4,7 14.2 

5 | 225,0 72,6 297,6 5 10,7 4,5 15,2 

6 256,0 83,6 Ke 

7 341,4 - 103,4 444, 

Sey AIT! 104,0 481,2 Lota lota 

9 553,3 204,9 758,2 i | 74,2 | 31,0 | 105,2 
10 650,5 212,1 762,6 2 200,9 
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Fortsetzung von §. 201. 


Korper- Flossen- 
flache flache 


cm? em? 


Gesamt- 
flache 


cm? 


Flossen 
fliche 


em? 


Korper- 
flache 
em? 


Nr. 


Anguilla anguilla Squalius cephalus 


1 265,65 95,8" 361,45 70,17 | 30,6 100,77 
2 | 313,42 80,6 394,02 76,74 27,3 104,04 
3 391,24 115,3 506,54 94,43 44,85 139,28 
4 563,8 105,56 44,15 149,71 
5 


565,58 | 143,6 709,18 103,63 41,6 145,23 
158,66 67,45 -| 226,15 
181,64 75,9 257,54 
238,8 95,7 | 334,5 
303,34 | 134,9 438,24 

| 624,61 | 253,65 | 878,26 


— 
COMBA MGOKR WHE 


d) Zur Histologie der Riechschleimhaut bei den untersuchten Arten. 


Die durchgefiihrten Messungen der Riechschleimhautflachen setzten 
voraus, da die tatsichliche Ausbreitung des Riechepithels in der Nase 
durch histologische Schnitte kontrolliert wurde. Zwar gibt es bis heute 
keine umfassende vergleichend-histologische Untersuchung der Riech- 
schleimhaut bei Fischen, doch hatten schon die in der Literaturbespre—=— 
chung zitierten alteren Arbeiten ergeben, daB beim Hecht und einigen 
anderen (hier nicht bearbeiteten) Arten nicht die gesamte Rosette mit 
ihren Falten gleichmaBig von Riechepithel besetzt ist. So steht beim 
Hecht das Riechepithel nur in Form von kleinen Riechfeldern am Gruben- 
boden zwischen den Falten, welche frei von Riechepithel sind. Beim 
Stichling stellte ich fest, daB die Faltenriicken ein indifferentes Epithel 
trugen. Die Riechsinneszellen standen nur in den Faltentilern. Bei der 
Regenbogenforelle sind die Kanten der Riechfalten frei von Riechsinnes- 
zellen. Man findet hier lediglich einige Schleimbecherzellen vor. Das- 
selbe gilt beim Flu8barsch: Nur die Faltenwinde tragen Riechepithel. 
Die breiten Faltenriicken und die darin befindlichen Kerben sind fiir 
die Wahrnehmung olfaktorischer Reize ungeeignet. 

Diesen Arten, die alle ein schwicher ausgebildetes Geruchsorgan be- 
sitzen, stehen die Fische gegentiber, deren Falten tiberall Riechepithel 
tragen. So zeigte die Riechschleimhaut der Elritze iiberall auf den 
Falten den gleichen Bau. Auf den Faltenriicken fielen lediglich zusatz- 
liche Schleimbecherzellen auf. Die Schnitte der Griindlingsnase ergaben 
dasselbe Bild, nur fehlten die Ansammlungen von Becherzellen. Bei 
der Schmerle litt die weiche Schleimhaut jedesmal schon bei der Pri- 
paration, so da nicht einwandfrei geklart werden konnte, ob die Falten- 
riicken normal mit Riechepithel besetzt sind. Beim Aal standen an 
allen Stellen der Falten Riechsinneszellen. Auf den Faltenriicken waren 
Schleimbecherzellen zu sehen. Die Nase der Schleie ist so weich und 
das Epithel so hinfallig, das mir anfangs die histologische Verarbeitung 
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jedesmal mifgliickte. Aber auch auf sonst einwandfreien Priparaten 
konnte an den besonders gefahrdeten Faltenriicken das Fehlen von 
Sinneszellen lediglich mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit festgestellt 
werden. Zusammen mit anderen Befunden (s. unten) kommt dieser 
‘Tatsache jedoch eine gewisse Bedeutung zu. 

Bei allen untersuchten Arten, welche in ihrer Rosette eine Mittel- 
raphe besitzen, konnte pS ag aR phe daB diese frei von Riech- 
epithel ist. 

Die Untersuchung iiber die Ausdehnung des Riechepithels ergibt, 
daB sich bei den als gute Riecher bekannten Arten die Riechsinnes- 
zellen tiber alle Teile der Falten erstrecken. Bei Tieren mit schlechter 
entwickelter Nase sind einzelne Teile der Faltenrosette frei von Riech- 
schleimhaut. Die gemessenen Flachen sind dann also im Verhaltnis zur 
wirklichen RiechflachengréBe in zahlenmaSig kaum sicher anzugebendem 
Ausma8 zu groB. 

Bisher gibt es keine Moglichkeit, die Riechzellen mit Sicherheit 
quantitativ anzufarben. Um zahlenmafige Unterlagen iiber die Dichte 
dieser Zellen zu erlangen, war es daher notig, die Zellkerne der Sinnes- 

 zellen zu identifizieren. Das gelang z.B. beim Barsch ohne besondere 
Miihe, da hier die Riechschleimhaut fast schematisch aufgebaut ist. 
Viel schwieriger war das Erkennen und Auszihlen bei den anderen 
Arten. Die Moéglichkeit des Irrtums ist daher besonders groB. Die 
ermittelten Durchschnittswerte je Quadratmillimeter gebe ich infolge- 
dessen nur mit erheblichem Vorbehalt an: 


Durchschnittliche 
Riechsinneszellen- Dicke der 

anzahl je mm? | Riechschleimhaut 

“ 

deez ee re ee eve 95000 50—60 
Oarbarschitacn =. south y5tis) i 87000 50—100 
RSLS (CRG Sc ata een 78000 30—40 
7 MET UTC D HOY i BS Gl RAN eeaaNe 76000 45—65 
"GN Bho et alae pt eae 75000 40—50 
6. Hecht .... 2. -.- 61000 120—130 
7. Regenbogenforelle et ars,» 61000 60—70 
= S—sclileies-o--'5 2 * + se 54000 40—50 
9. Stichling -------- 49000 50—60 
ROSATI sreteigs) ete p ees te 46000 55—75 


Diese Zahlen sind mit Sicherheit zu groB, da die Schleimhaut bei 
der histologischen Vorbehandlung stets in unkontrollierbarem Ausmaf 
schrumpft. Die zur Auszdhlung gelangten Schnitte sind jedoch alle in 
derselben Weise vorbehandelt worden, so daf zumindest ein relativer 
Vergleich méglich und eine GréBenordnung fir die Zahl von Riechzellen 
bei Fischen angedeutet ist. EHRENSVARD (1942) gibt als Schatzung fir 
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die Zahl der Riechzellen des Menschen 2mal 107 bei einer Riechschleim- 
hautflache von 2mal 250 mm? an. Je Quadratmillimeter stiinden damit 
beim Menschen 40000 Riechsinneszellen. Diese Zah] bleibt durchaus in 
der GréBenordnung der von mir ermittelten Wertet. Diese stehen in 
ihrer Abstufung in gewisser Beziehung zur Funktionstiichtigkeit der 
Nase, soweit dariiber Naheres bekannt ist. Die Tiere mit gutem Geruchs- 
sinn stehen im allgemeinen an der Spitze der Aufstellung, die extremen 
Mikrosmaten mehr am Ende. Allgemein aber-wird doch der quantitative 
Unterschied in der Ausbildung der Riechschleimhaut der einzelnen Arten 
mehr durch die unterschiedlichen FlachengréBen als durch die Anzahl 
der Riechzellen je Flicheneinheit bestimmt. 

Die niedrigen Zahlen der Riechzelldichte, zusammen mit dem zwar 
nicht sicher nachwiesenen Fehlen dieser Zellen auf den Faltenriicken 
gibt vielleicht einen Anhalt fir die offenbar recht geringe Leistungs- 
fahigkeit der gut ausgebildeten Nase bei der Schleie. 


E. Besprechung der Ergebnisse. 

Die Ergebnisse aller Einzeluntersuchungen der vorliegenden Arbeit 
deuten darauf hin, daB8 das Problem der unterschiedlichen Gré8enver- 
haltnisse von Nase und Auge bei Mikrosmaten und Makrosmaten unter 
den heimischen Sii®Bwasserfischen von einem gianzlich neuen Gesichts- 
punkt aus betrachtet werden muB. BrrrzKE (1950) hatte in ihrer (nicht 
gedruckten) Dissertation versucht, die 22 von ihr jeweils in wenigen 
Exemplaren untersuchten Arten in eine durchlaufende Reihe zu ordnen. 
Die Endpunkte dieser Reihe waren Fische, bei denen der GroBenunter- 
schied zwischen den Flachen von Netzhaut und Riechschleimhaut ein 
Extrem erreichte. Diese Arten wurden als Mikrosmaten und Makro- 
smaten bezeichnet. 

Eine derartige Einordnung blieb an sich unbefriedigend. Die Tat- 
sache, daB manche Mikrosmaten verhialtnismaiBig kleine Augen besitzen 
(Tabelle 14) und bei einzelnen makrosmatischen Arten die Nase nur 
eine durchschnittliche GréBe der Riechschleimhautflache aufweist, war 
nicht diskutiert worden. 

Ks stellte sich tiberdies bei der Uberpriifung der Ergebnisse BErTzKEs 
heraus, daf ihre Zahlen fiir die Riechschleimhaut nur ein Viertel und die 
fir die Netzhaut nur die Halfte der wirklichen Flachen angeben, da sie 
die im methodischen Teil angefiihrten notwendigen Verdoppelungen 
unterlie8. Aber auch dann noch sind die Zahlen Brrrzkes im Durch- 
schnitt um etwa 40% zu klein. (Bei Forelle und Rutte sogar um etwa 


* Anmerkung bei der Korrektur: W. Nevuavs und A. Miumr geben soeben 
[Das Verhaltnis der Riechzellenzahl zur Riechschwelle beim Hund. Naturwiss. 


41, 237 (1954)] die mittlere Dichte der Riechsinneszellen des Hundes mit 
16600 je Quadratmillimeter an. 
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100%.) Worauf diese Tatsache beruht, lie sich nicht sicher feststellen. 
Die Werte fiir Hecht und Stichling waren unbrauchbar, da die Falten- » 
oberflachen vermessen wurden, die bei beiden Arten kein Riechepithel 
tragen. 

In der vorliegenden Untersuchung wurden 103 Exemplare aus 
1] Arten griindlich bearbeitet. Dadurch erhielten die Ergebnisse gréB- 
tenteils eine starkere Sicherung als bei Berrzkr. Neben der Flachen- 
messung an Netzhaut und Riechschleimhaut wurden auch morpho- 
logische Baueigentiimlichkeiten der Nase fiir die kritische Betrachtung 
des vorliegenden Problems herangezogen. Die auf diese Weise aufge- 
stellte Gruppierung ist daher besser begriindet. 

Die untersuchten Arten lassen sich in 2 anatomischen Reihen an- 
ordnen, die von einer Zentralgruppe mit groBen Netzhaut- und groBen 
Riechschleimhautflachen (Augen-Nasenfische, Gruppe 1) ausgehen. An 
den Endpunkten der Reihen stehen Fische, bei denen das Auge gegen- 
tiber dem Geruchsorgan stark dominiert (Augenfische, Gruppe 2) und 
Arten, bei denen die Nase viel stairker ausgebildet ist als das Auge 
(Nasenfische, Gruppe 3). Die 3 Gruppen und die sie verbindenden 
anatomischen Reihen lassen sich sowohl durch die GréBenverhialtnisse 
der reizaufnehmenden Flachen, wie auch durch den morphologischen 
Bau der Nase kennzeichnen. ‘ ‘ 

In den Tabellen 13 und 14 sind die relativen GréBenwerte fiir die 
Flaichen der Netzhaut und der Riechschleimhaut angegeben. Auf Grund 
der Zahlen der Tabelle 15 wire es méglich, eine ahnliche durchlaufende 
Reihe aufzustellen, wie sie Brrrzkn angibt. Dabei waren aber die 
GroBenabstufungen der Tabellen 13 und 14 nicht bericksichtigt!. Diese 


Tabelle 13. Riechflache in Prozent der Korperfldche. 


Mittel Streuung 

Sl Be ee i ee 
1. Gobio gobio (10) 3,5307 2,1965 —4,385 
2. Nemachilus barbatulus (5) 2,7825 2,591 —3,196 
3. Phoxinus phoxinus (30) 1,943173 1,608 —2,293 
4, Tinca tinca 10) 1,786015 0,8412 —2,435 
5. Squalius cephalus (10) 1,64487 0,7217 —2,112 
6. Anguilla anguilla (5) 1,41241 1,193 —1,6885 
7. Lota lota (2) 1,28735 1,12 —1,4547 
8. Perca fluviatilis (10) 1,19555 0,98625—1,29125 
9. Salmo irideus (10) 0,72097 0,5347 —0,925 
10. Gasterosteus aculeatus (5) 0,44285 0,3597 —0,5999 
11. Hsox lucius (5) 0,182652 0,13073—0,2135 


(In Klammern die Zahl der untersuchten Tiere.) 


1 Die Netzhautwerte des Barsches liegen in Tabelle 14 knapp iiber denen der 

Elritze. In Wirklichkeit sind sie etwas kleiner. Der Barschdurchschnitt liegt zu 
hoch, da gréBtenteils halbwiichsige Exemplare (mit relativ groBeren Augen) ver- 
messen wurden. 
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Tabelle 14. Netzhautfldche in Prozent der Korperfliche. 


Mittel Streuung 
ee a ee en ee ee ee 
1. Gasterosteus aculeatus (5) 3,3877 2,6695—3,828 
2. Gobio gobio (10) 2,80437 1,803 —3,808 
3. Perca fluviatilis (10) 2,27792 1,4607—3,071 
4, Phoxinus phoxinus (30) 2,13606 1,597 —2,956 
5. Salmo irideus (10) 1,563 0,8997—2,135 
6. Squalius cephalus (10) 1,54337 0,944 —2,101 
7. Hsox luctus (5) 1,49936 1,142 —2,131 
8. Tinca tinca (11) 1,40556 0,8412—2,134 
9, Nemachilus barbatulus (5) 1,15436 0,8537—1,4 
10. Lota lota (2) 1,00765 0,64 —1,357 
11. Anguilla anguilla (5) 0,23098 0,1889—0,2706 


(In Klammern die Zahl] der untersuchten Tiere.) 


Tabelle 15. Riechflache in Prozent der Netzhautflache. 


Mittel ~ Streuung 
1. Anguilla anguilla (5) 623,21 500,75 —813,2 
2. Nemachilus barbatulus (5) 246,75 185,1 —304,8 
3. Lota lota (2) 140,396 105,75 —175,042 
4. Gobio gobio (10) 137,2936 57,675—230,95 
5. Tinca tinca (10) 132,4005 82,2 —169,87 
6. Squalius cephalus (10) 108,85375 76,44 —154,47 
7. Phoxinus phoxinus (30) 93,1095 54,58 —135,93 
8. Perca fluviatilis (10) 54,043 — 835,44 — 67,51 
9. Salmo irideus (10) 48,981 40,13 — 63,17 
10. Hsox lucius (5) 13,1746 7,075— 18,353 
ll. Gasterosteus aculeatus (5) 13,16546 9,436— 16,155 


(In Klammern die Zahl der untersuchten Tiere.) 


wiederum allein zeigen ebenfalls kein klares Ordnungsprinzip. Zu 
einem ordnenden Prinzip kommt man, wenn man die relativen GréBen- 
werte fiir Riechschleimhaut und 
Netzhaut bei den einzelnen Arten 
zusammenzahlt. Es ergibt sich 
der GrdBe nach folgende Auf- 
stellung (s. Tabelle 16.): 

Nun stehen Tiere an der 


Tabelle 16. 


Griindling . Aitel . «| 3519 


Bis. vA Ruittac< MeBeO Spitze, bei denen Auge wnd Nase 
Schmerle . Forelle .| 2,28 sehr gut ausgebildet sind (Griind- 
pene rei -:| 16S ling, Elritze). Am Ende befinden 
Sih lsiawnee galing sich ausgesprochene Extremtiere 


(Hecht, Aal). Bei diesen erreicht 
namlich auch das dominierende Organ nicht das entsprechende der Spitzen- 
arten. Extremtiere, bei denen das dominierende Organ iiber das Ausmai 
bei den Spitzenarten vergréBert ist, stehen gleich hinter diesen (Schmerle, 
Stichling). Zusammen mit der des reduzierten Organs ist die Gesamt- 
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sinnesflache bei Schmerle und Stichling aber kleiner als bei den Spitzen- 
arten. Wenn man die Werte der Gesamtsinnesflichen so anordnet, daB 
man die Spitzenarten ins Zentrum stellt und von ihnen ausgehend nach 
Inks die Fische mit dominierenden Augen und nach rechts jene mit 
dominierender Nase abstuft (Abb. 30), so kommt man zu einer klaren 
Definition der 3 Gruppen und der sie verbindenden Reihen. Letztere 


Auge dominiert : Nase dominiert 


Gruppe 2 ; Gruppe 1 Gruppe 3 


Th 


fs0x Salmo —- Perco ae Phoxinus bobio Nemochilus Tinca Lota Anguilla 


Abb. 30. GroBe der Gesamtsinnesflichen (Auge + Nase), Anteil der Riechschleimhaut: 
weiB, der Netzhaut: schwarz. 


werden nur durch Arten gestort, bei denen das dominierende Organ 
iiber das entsprechende der Spitzenarten vergréBert ist (Stichling, 
Schmerle). (Die Nase der Schmerle iibertrifft nur die der Elritze, nicht 
die des Griindlings.) Am Verhiltnis der Flachenanteile (in Abb. 30: 
weiB = Riechschleimhaut, schwarz = Netzhaut) ist das aber sofort 
ersichtlich. 

Zur Definition der Gruppen kann auch der morphologische Bau der 
Nase herangezogen werden. Die Spitzengruppe der Augen-Nasenfische 
(Gruppe 1) besitzt den normalen ovalen Rosettentyp BuRNzEs (1909) 
mit gut ausgeprigten Falten. Diese sind tiberall mit Riechepithel be- 
deckt (Ausnahme: die Mittelraphe). 

Bei der Gruppe mit reduzierter Nase (Augenfische, Gruppe 2) finden 
wir vorwiegend runde oder fast runde Rosetten. Ks kommt zur Ver- 
minderung der Anzahl der Riechfalten. Diese kénnen stark reduziert 
-in ihrer Hohe sein (Hecht). Das Wachstum der Riechschleimhaut erfolgt 
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meist vorwiegend durch VergréBe- 
rung der vorhandenen Falten. Zu- 
gleich 1é8t sich nachweisen, dai im 
allgemeinen die Faltenriicken frei 
von Riechsinneszellen sind. Dadurch 
sind die wirklichen FlachengréBen 
des Riechepithels noch geringer, als 
die gemessenen Zahlen angeben. 
Das Extrem stellt der Hecht dar, bei 
dem infolge Auflésung der Epithel- 
fliche in viele kleine Riechfelder 
an eine sichere GroBenangabe des 
Riechepithels nicht mehr zu den- 
ken ist. 


In der Gruppe mit dominierender 
Nase (Nasenfische, Gruppe 3) finden 
wir verlaingerte Nasenrosetten. Die 
Anzahl der Falten ist stark ver- 
groBert. Das Wachstum der Riech- 
schleimhautflaiche wird durchFalten- 
vermehrung erreicht. Die vordere 
Nasenoffnung befindet sich bei den 
untersuchten Arten dieser Gruppe 
stets auf der Spitze einer schorn- 
steinartigen Erhebung, die beim Aal 
schlieBlich direkt tiber dem Rand 
des Maules liegt. Die Offnung miin- 
det dann in der Nasengrube vor und 
nicht tiber der Faltenrosette. Die 
Riechfalten besitzen meist — soweit 
das klar festzustellen war — iiberall 
Riechsinneszellen. 


Zwischen den 3 Gruppen gibt es 
flieBend Ubergiinge, die in Abb. 31 
schematisch dargestellt sind. So kann 
man. beispielsweise bei Barsch und 
Regenbogenforelle feststellen, daB 
die Mittelraphe zu einer fast ovalen 


Abb. 31. Schema der Riechfaltenrosetten. 
(In Klammern die Zahl der Falten bei den 
untersuchten Hxemplaren.) 
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Flache verbreitert ist. Der Unterschied zwischen Riechschleimhaut- 
vergroBerung vorwiegend durch Faltenwachstum oder durch Falten- 
vermehrung lat sich schon zwischen Elritze und Griindling fest- 
stellen. é 


Weitere Hinweise fiir die hier aufgestellten Ordnungsprinzipien geben 
die Schatzungen der Zahl der Riechsinneszellen je Quadratmillimeter 
bei den untersuchten Arten. Die gré8te Zellanzahl scheint bei den 
Gruppen der Augen-Nasenfische (Gruppe 1) und Nasenfische (Gruppe 3) 
vorhanden zu sein, waihrend die Augenfischarten mit kleinerer Nase 
(Gruppe 2) auch weniger Riechzellen je Flicheneinheit zu besitzen 
scheinen. Ausnahmen sind hierbei der Flu8barsch — er besitzt erstaun- 
lich viele Sinneszellen —, sowie Schleie und Aitel, welche unter den 
untersuchten Arten an drittletzter bzw. letzter Stelle liegen. 

Bei fast allen untersuchten Arten scheint die Intensitat des Wachs- 
tums der Netzhaut im Verhaltnis zu dem der Ké6rperoberfliche nach- 
zulassen. Unsicher waren die Untersuchungsergebnisse beim Stichling. 
Beim Aal halt das Netzhautwachstum Schritt mit der Kérperoberflache. 
Das ware ein neuer Beweis dafiir, daB die bekannte AugenvergréBerung - 
bei den zur Tiefsee abwandernden laichreifen Aalen keine altersbedingte 
Erscheinung ist, sondern bereits waihrend des Lebens im SiiBwasser 
‘vorbereitet wird. oe 

Die Intensitat des Nasenwachstums scheint bei den einzelnen Arten 
viel uneinheitlicher zu sein. Das Wachstum halt mit dem der Korper- 
oberflache Schritt bei Elritze, Griindling, Aitel, Schmerle und Schleie. 
Bei Forelle und Barsch laBt die Intensitét nach. Beim Hecht war keine 
Aussage moglich und beim Stichling ist das Ergebnis unsicher. Bei der 
Rutte scheint die Nase im Wachstum zurtickzubleiben. Dasselbe trifft 
fiir den Aal zu. Das ist méglicherweise ebenfalls als eine Vorbereitung 
auf den Wechsel des Lebensraumes anzusehen. 


Es ist méglich, daB sich bei Untersuchung weiterer Arten die hier - 
umrissene Anordnung der Fische in 3 Gruppen der Ausbildung von 
Nase und Auge wohl im einzelnen, aber kaum im Grundsitzlichen etwas 
indert. Von den beschriebenen morphologischen und biometrischen 
Tatsachen lassen sich daher vorsichtig Parallelen zur Leistung der unter- 
suchten Organe und zur Biologie der bearbeiteten Arten feststellen. 

In der Gruppe der Augen-Nasenfische stehen Tiere mit optisch- 
olfaktorischer Hochleistung. Als typische Klarwasser- und Hellfische 
sind sie in sehr vielen LebensauBerungen optisch orientiert. Das Leben 
im Schwarm stellt aber auch hohe Anforderungen an den Geruchssinn. 
Die Elritze ist bekanntlich in der Lage, den Geruch anderer Arten und 
den von Artgenossen wahrzunehmen und zu unterscheiden. Die Schreck- 
 stoffwahrnehmung spielt ebenfalls eine wichtige Rolle. 
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Zur Gruppe der Augenfische gehéren typische Mikrosmaten. Sie 
sind meist solitar lebende Helltiere und Tagrauber mit ausschlieBlicher 
oder vorwiegend optischer Orientierung. 

Die Gruppe der Nasenfische besteht schlieBlich aus Dammerungs- 
und Nachttieren, welche zumeist ebenfalls solitaér und rauberisch leben. 
Dabei orientieren sie sich mit Hilfe ihres Geruchssinnes. 

An die Gruppe der Augen-Nasenfische schlieBt sich méglicherweise 
noch eine 4. Gruppe an. Bei dieser waren Netzhaut und Riechschleim- 
haut relativ gering ausgebildet. Sie besifen aber beide ungefahr die- 
selbe GréBe. Man kénnte den Aitel als Ubergang zu dieser Gruppe auf- 
fassen, zu der méglicherweise Bodenfische triiber Gewasser, wie die 
Nase (Chondrostoma nasus) gehéren. Orientierende Untersuchungen 
deuten diese Tatsache an. Die Existenz dieser hypothetischen 4. Gruppe 
kann aber erst durch Binge nents Beer hetenne geeigneter Fischarten 
bestatigt werden. 


Zusammenfassung. 

1. Bei 103 Exemplaren aus 11 einheimischen St8wasserfischarten 
verschiedenster Lebensweise und systematischer Stellung wurden die 
Flachen der Netzhaut und Riechschleimhaut vermessen. Die Netzhaut- 
flichen betragen 0,2—3,4%, die Riechschleimhautflachen 0,2—3,5% 
der Korperoberflache. 

2. Auf Grund der Gré8enverhaltnisse von Nase und Auge und des 
Baues der Nasen werden 3 Gruppen von morphologischen Typen 
unterschieden: 1. Arten, bei denen Nase und Auge hervorragend aus- 
gebildet sind (Elritze, Grindling). 2. Arten, bei denen das Auge anato- 
misch gegentiber dem Geruchsorgan an Ausbildung dominiert (Stich- 
ling, Hecht). 3. Arten, bei denen die Nase stark ausgeprigt ist, wihrend 
das Auge schwacher entwickelt erscheint (Rutte, Aal). Von der Gruppel 
gibt es flieBend Uberginge zu den Gruppen 2 und 3. 

3. Das morphologische Dominieren des einen Sinnesorgans bei den 
Gruppen 2 und 3 beruht meist nicht auf der VergréSerung dieses Organs, 
sondern auf der Reduktion des anderen. 


4. Zur Definition der Gruppen wird der bereits von BURNE beschrie- 
bene morphologische Unterschied im Bau der Nasenrosetten heran- 
gezogen. Gruppe 1 besitzt den normalen ovalen RosettengrundriB 
Gruppe 2 meist den kreisrunden und Gruppe 3 den verlingerten. 


5. Bei den Gruppen 1 und 3 sind die Falten der Nasenrosetten bei 
fast allen Arten iiberall mit Riechschleimhaut bedeckt. Bei Gruppe 2 
ist die Riechschleimhaut mehr oder weniger stark von indifferentem 
Epithel unterbrochen. 
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6. Auf Grund histologischer Schnitte wird die Zahl der Riechsinnes- 
zellen der untersuchten Arten geschiitzt. Die Werte schwanken zwischen 
46000 und 95000 je Quadratmillimeter. 


7. Uber die Verainderung der GréBen von Riechschleimhaut und 
Netzhaut im Verhiltnis zur Kérperoberfliche wihrend des Wachstums 
werden Angaben gemacht, die sich nicht auf einen allgemeinen Nenner 
‘bringen lassen. 


8. Die Ergebnisse der Untersuchungen werden in Beziehung zur 
Leistung der Organe und zur Lebensweise der Fische gebracht. Gruppe 1 
besteht aus Friedfischen, die schwarmweise im klaren Wasser leben. 
Die Gruppen 2 und 3 sind meist aus vorwiegend solitar lebenden Arten 
zusammengesetzt. Zur Gruppe 2 gehéren mikrosmatische Tagraiuber 
und Hellfische, zur Gruppe 3 makrosmatische Dammerungstiere und 
Nachtrauber. 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS DES CUTICULARPANZERS 
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POLARISIERTEN LICHT AN LARVE, PUPPE UND IMAGO 
VON ORYCTES NASICORNIS L.*. 
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(Hingegangen am 12. Marz 1954.) 


Inhaltsiibersicht. Seite 

1 URES Pe SE rer ge Sen See eas oe 213 
MieevMaterial und), Method meme mmrar erie erie Merc w EA ols. oo lees. « 214 
UNS pectellee al Chater eee EME oe sk sche Ge ose 215 
AS Dies Cuticuladernbarve teres ah seek ie ys fos ek ees 215 


1. Korpercuticula S. 215. — 2. Stigmen 8. 218. — 3. Cuticula der 
Kopfkapsel 8. 224. 

Dee iomotrbiculascerebup pe nt aati MeeeM CMake kc. <6 ss 228 
1. Cuticulare Puppenhiille S. 228. -— 2. Cuticula der Puppenelytren 
§. 231. — 3. Dorsale Cuticula des Halsschildes 8S. 234. — 4. Cuticula 
des Puppenhornes 8. 238. — 5. Cuticula der Extremitaten 8S. 239. 

CmDies Guiomar dora AGOn 2. (bes. ile--8 MagMehs oc) aut oe, oe 8 240 
1. Cuticula der Elytren 8. 240. — 2. Dorsale Cuticula des Halsschildes 
S. 244. — 3. Cuticula des Hornes 8S. 248. — 4. Cuticula der Extremi- 


taten 8. 252. 
vemPAll oe nicmese ZERO NEICURUT, 54.05 bs) tue vel el oe 8s fay She Lars see 255 
RAO TO MCS TNS ae eke (Ces) is sal oy. fe: Tio suse) hey woe Bee a a osha tae 258 
Terres Dor tee tt Ee are Lec, ce ac bs epeceeGh” qouditrsatis aut amGe cebu 260 


I. Einleitung. 

Der Aufbau der Lamellicornier-Cuticula war bereits Gegenstand von 
Untersuchungen vieler Autoren. Die bisherigen Erkenntnisse wurden 
gréBtenteils an gefiirbten Schnitten im gewohnlichen Licht gewonnen. 
BIEDERMANN (1902/03) war der erste, der polarisiertes Licht zu Hilfe 
zog; er beschriainkte sich aber im groBen ganzen auf Imagines. Kapzov 
(1911) dagegen behandelte erstmals eingehender die Cuticula einzelner 
Entwicklungsstadien, ohne allerdings polarisiertes Licht zu benutzen. 
Polarisationsoptische Untersuchungen wurden zwar in der Folgezeit ver- 
schiedentlich an Lamellicornier-Cuticulen (z. B. W.J.Scumrpr 1924) 
durchgefiihrt, doch fehlte es an einer umfassenden Betrachtung der 
cuticularen Bildungen im Verlaufe der Ontogenese. Diese Liicke zu 
schlieBen, war Aufgabe vorliegender Arbeit. 


* Dissertation der Naturwissenschaftlichen Fakultaét GieBen. 
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Da sich die Beschaffung der verschiedenen Entwicklungsstadien von 
Lucanus als undurchfihrbar erwies, eine groBe Form fir die Unter- 
suchungen aber erwiinscht war, wurde Oryctes nasicornis L. gewahlt 


(Abb. 1). 
Il. Material und Methode. 


Am leichtesten lieBen sich Imagines von Oryctes nasicornis (Abb. 1c) erlangen 
(von der entomologischen Handlung E. Reiter in Miinchen geliefert). Der Zufall 
lenkte die Aufmerksamkeit auf ein Vorkommen in Heistenbach bei Diez a.d. Lahn, 
das im Jahre 1949 eine Massenentwicklung zeitigte. Leider fielen die Kafer groBen- 
teils der Schuljugend zum Opfer und dienten als Hiihnerfutter. Die Brutstatte 
befand sich in verrottetem Sagemehl einer ehemaligen Moébelfabrik. Ein Besuch 
im Januar 1950 erbrachte mehrere ausgewachsene Larven (Abb. la), aber keine 
Puppen (Abb. 1b). Einige dieser Larven wurden zu Zuchtversuchen benutzt. Ob- 
gleich sie im Substrat des Fundortes gehalten wurden, erwies es sich als schwierig, 
ihren Lebensanspriichen gerecht zu werden. Bei der wéchentlichen Durchsicht 


ten 
= \\ 
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Abb. la—e. Oryctes nasicornis, Larve, Puppe, Imago. 


wurden immer mehr tote Tiere gefunden. Das Endergebnis bestand aus einer 
einzigen toten, vollstindig verpilzten Puppe. Nach diesen Erfahrungen wurde 
versucht, Puppen aus einem groBeren nattirlichen Vorkommen zu erhalten. Als 
Fehlschlag in dieser Richtung erwies sich die Durchsicht der Vorkommen in Beuel 
bei Bonn und Manderbach im Dillkreis. Kenner berichteten tibereinstimmend, daB 
das Erlangen von Nashornkaéferpuppen zu den Seltenheiten gehére. Endlich fand 
das Suchen an einer groBen Brutstatte in Niederadenau bei Adenau in der Eifel 
Erfolg und der dortige Lehrer, Herr Buscu, dem ich fiir seine unermiidliche Hilfs- 
bereitschaft und sein stetes Entgegenkommen sehr zu Dank verpflichtet bin, konnte 
mir nach groeren Erdbewegungen im August 1951 fiinf lebende Puppen, darunter 
eine mannliche, zustellen. 


Die Larven und Puppen wurden in groBeren Zeitabstanden nach Abtétung in 
Chloroform teils in Carnoysche Fliissigkeit, teils in das Gemisch nach PETRUNKE- 
WITSCH gebracht, kurze Zeit zum Vorfixieren darin belassen, dann, um ein schnel- 
leres und besseres Hindringen der Medien zu ermdglichen, in kleinere Stiicke zer- 
teilt und ausfixiert. Die zu untersuchenden Proben wurden je nach der Harte 
ihres Integuments in Paraffin, hochschmelzendem Paraffin (Smp. 75°) und Paraffin- 
Celloidin (nach ApATHy) eingebettet, geschnitten und mit Hamatoxylin-Kosin, 
Hamalaun-Kosin, Hisenhimatoxylin (HEIDENHATN) und Safranin gefarbt. Auch 
Azanfarbung erwies sich als vorteilhaft. Die Schnittdicke betrug 10—20 be Zu 
dichroitischen Farbungen (s. W. J. Scumipt 1931) dienten Kongorot und Gold- 
chlorid. Die Anwendung des letzten geschah in 1%iger Lésung; die damit be- 
handelten Schnitte wurden am Licht oder mit einer Spur von Hydrazinhydrat in 
Wasser reduziert. Das teilweise notwendige Hntpigmentieren lieB sich sehr gut mit 
Chloratren (Bayer-Leverkusen) durchfiihren, das gleichzeitig erweichte. Dazu 
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wurden nach Vorschrift zu je 12 cm* Chloratren 0,5 cm? 25%ige Salpetersdure 
gegeben. Lie® die Wirkung nach, so konnte in derselben Lésung durch Zugabe von 
zwei Tropfen Salpeterséure die Chlorentwicklung wieder in Gang gebracht werden. 
Zum Entfernen an der Cuticula hangender Gewebereste diente kurzes Kochen mit 
Kalilauge. Fir die Herstellung von Quer- und Flachschliffen wurden passend zurecht- 
geschnittene Stiicke in der iiblichen Weise auf einen Objekttriger mit festem 
Balsam aufgekittet und mit der Hand auf feinen Schleifsteinen bearbeitet; als 
Gleitmittel diente Terpineol. Nach Reinigen und Ablésen der Schnitte in Xylol 
folgte der HinschluB in dinnfliissigem Kanadabalsam. 

Total- und Schnittpraéparate untersuchte ich in gewohnlichem und polarisiertem 
Licht. Als Polarisationsmikroskop stand mir das Instrument ,,Biopol‘‘ (E. Leitz- 
Wetzlar) zur Verfiigung. 


Ill. Spezieller Teil. 
A. Die Cuticula der Larve. 
1. Korpercuticula. 


Bei seiner eingehenden Untersuchung der Larvencuticula von Oryctes 
nasicornis L. unterschied Kapzoyv (1911) im Querschnitt drei Lagen und 
erkannte auch teilweise eine ,,flachenhafte Schichtenanordnung“ inner- 
halb derselben. Diese Lamellenstruktur konnte in der Folgezeit bei den 
Jugendstadien aller Arthropoden, ausgenommen solche mit sehr diinner 
Cuticula, nachgewiesen werden (s. bei RicHarps 1951). 

In der Tat erkennt man bei der Betrachtung eines ungefairbten Quer- 
schnittes durch die Cuticula der Larve von Oryctes nasicornis L. unschwer 
drei verschiedene Lagen, naimlich von auBen nach innen: eine diinne, 
durchsichtige Hpicuticula (ep), eine etwas gelblich gefarbte H'xocuticula 
(ex) mit undeutlicher Schichtung und eine deutlich geschichtete Endo- 
cuticula (en). Besser noch zeigen sich diese Lagen nach Farbung mit 
Hamalaun-Eosin, da die Exocuticula das Eosin reichlicher aufnimmt 
als die Endocuticula (Abb. 2a). 

Unvergleichlich deutlicher erscheint die genannte Gliederung der 
Cuticula zwischen gekreuzten Nicols (Abb. 2b und c): Wahrend die La- 
mellierung der Endocuticula (en) schon im gewohnlichen Licht augen- 
fallig war, kommt nun auch die Lamellierung der Exocuticula (ex) — sie 
ist bedeutend feiner — zum Vorschein. 

Die Lamellierung der Hxo- und Endocuticula zeigt im polarisierten 
Licht das bekannte (BIEDERMANN 1903) deutliche Alternieren von hellen 
und dunklen Zonen — auf Grund des gréberen Baues in der inneren Lage 
viel leichter zu verfolgen —, die, oft gerade, ab und zu aber auch gewellt 
verlaufen, was an solchen Stellen an der wandernden Ausléschung beim 
Drehen des Objekttisches ersichtlich ist. Abb. 2b zeigt derartigen Ver- 
lauf. Bei Anwendung einer Gypsplatte Rot I unter —45° gelb, unter 
45° blau zwischen gekreuzten Nicols, erweisen sich beide Lagen als 
positiv in bezug auf die Tangente. Chitinfibrillen besitzen bekanntlich 
positive Teatur- (Form-) und negative Higendoppelbrechung, bezogen auf 
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die lingsverlaufende optische Achse (vgl. z.B.W.J. Scumipr 1934). Die 
letzte kommt nur dann zutage, wenn die Cuticnla intermicellar mit 
Flissigkeiten geeigneter Brechzahl, z. B. mit Canadabalsam, imbibiert 
ist, ein Vorgang, dessen Einsetzen sich durch anomale Polarisations- 
farben ankiindet. Das traf bei meinen Praparaten nur ausnahmsweise 
zu, so daB also im allgemeinen die Polarisationsoptik auf die Form- 
doppelbrechung des Chitins zu beziehen war: d. h. die groBe Achse der 
wirksamen Indexellipse gibt die Strichrichtung der Fibrillen an. In- 
folgedessen miissen in den hellen Zonen die Fibrillen parallel der Schnitt- 
flache oder nicht zu stark dagegen geneigt verlaufen; die dunklen Zonen 


Abb. 2a—e. Oryctes nasicornis, Larvencuticula; Querschnitt in gewodhnlichem (a), 

polarisiertem Licht (b) und unter EHinwirkung einer drehbaren 1/16 4-Glimmerplatte (c); 

a und b 540:1, ¢ 648:1. ep Epicuticula, ex Exocuticula, en Endocuticula, 2 Epidermis, 
bm Basalmembran. 


aber verhalten sich optisch neutral, bleiben unter allen Azimuten dunkel, 
weil man hier lings der optischen Achse hindurchblickt; also verlaufen 
in diesen Zonen die Fibrillen in der Blickrichtung. Die hellsten und die 
dunklen Zonen haben infolgedessen annihernd gekreuzte Faserung. Ver- 
folgt man den Verlauf der dunklen Zonen, so st68t man aber auch ab 
und zu auf Stellen, an denen eine Aufhellung aller Zonen vorliegt; dort 
blickt man dann mehr oder weniger genau in Richtung der Halbierenden 
des Kreuzungswinkels. 

Die sehr diinne, im polarisierten Licht bei Diagonalstellung des Pri- 
parates hell aufleuchtende Lpicuticula (ep, Abb. 2b) verhalt sich gemaB 
Priifung mit der Gypsplatte Rot I entgegengesetzt wie die beiden anderen 
Lagen, zeigt nimlich unter —45° blau, unter +45° gelb, ist demnach 
negativ in bezug auf die Tangente. In Flachenansicht erscheint die Epi- 
cuticula stets isotrop, ihre positive optische Achse steht demnach senk-: 
recht zur Oberfliche. 
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Die Exocuticula liBt — am giinstigsten bei Normallage des Objektes— 
feine dunkle, undeutlich aufsteigende Linien erkennen, die sich ab und zu 
auch in die Endocuticula verfolgen lassen und Porenkandile darstellen. 
_ Obgleich sie von aufSerordentlicher Feinheit sind, bewirken sie doch eine 
Storung des Lamellenverlaufes, die sich als Aufhellung bei obiger Lage 
des Praparates auf beiden Seiten eines Porenkanals bemerkbar macht. 

Der Zusammenhalt der einzelnen Lamellen diirfte nicht besonders 
innig sein, da sie sich leicht voneinander trennen lassen; auch war es nicht 
moglich, auBer den Porenkanilen irgendwelche verbindenden Vertikal- 
strukturen nachzuweisen. 

Am Querschnitt durch den Larvenkérper erscheint die Oberfliche und 
damit die Cuticula ziemlich stark gefaltelt, eine Tatsache, die besonders 
im polarisierten Licht deutlich wird. Oft sitzen an der Basis tiefer 
Furchen Bindel quergestreifter Muskulatur an. Wo hier die Cuticula zur 
Oberflaiche umbiegt, finden sich ebenfalls Falten, wohl im Zusammenhang 
mit der Beweglichkeit des Tieres. Die Cuticula unterliegt also einmal 
einer GroBfaltung, die den Larvenk6rper im Ganzen erfaBt, zum anderen 
einer Faltelung an den Umbiegungsstellen. 

Bedingt durch die Farbung mit Kosin zeigt die Cuticula bei Anwen- 
dung des Brace-Kompensators im Querschnitt anomale Additions- und 
Subtraktionsfarben, nimlich in der einen Diagonallage ein helleres, in 
der anderen ein dunkles Grin. Die unterschiedliche Starke der Doppel- 
brechung in Exo- und Endocuticula bleibt im blauen und griinen Bereich 
des Spektrums erhalten; im roten Licht jedoch verhalten sich beide 
Lagen gleich. 

Die Dicke der Cuticula wechselt, durchschnittlich betragt sie 14 4, an 
den Muskelansatzstellen 18—20 wu. 

Auf dem Larvenkérper von Oryctes nasicornis findet sich Behaarung 
weit verbreitet. Im gewohnlichen Licht lassen die Haare, Hohlzylinder, 
deren Hohlraum urspriinglich einen Plasmafortsatz der Haarbildungs- 
zelle enthielt, eine braune Farbe erkennen (Abb. 3a); beim Schneiden 
zersplittern sie leichter als die Umgebung. 

In polarisiertem Licht erweisen sich die Haare doppelbrechend, und 
zwar gemaB Priifung mit dem Glimmerkompensator nach BRACE-KOHLER 
als positiv zur Lange (Abb. 3b). Die Ausloschungist etwas fleckig (Abb. 3c). 
Es scheint, daB die Bauelemente, die submikroskopischen Chitinfibrillen, 
nicht etwa parallel der Haarachse verlaufen, sondern — wie aus dem 
optischen Langsschnitt in Normallage zu schlieBen— schraubig in spitzen 
Winkeln aufsteigend. Diese Deutung wird auch durch die Analyse eines 
Querschnittes gestiitzt: er zeigt nimlich ein negatives Polarisationskreuz, 
wie es als Folge des geschilderten Verlaufes positiv einachsig doppel- 
- brechender Elemente, die in tangentialen Ebenen etwas geneigt sind, zu 
erwarten war. Sie umkreisen gleichsam das Haar in sehr steilen links- 
und rechtsliufigen Spiralen. Auf der AuSenflache des Haares findet man 
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die negativ zur Tangente sich verhaltende Hpicuticula, nach innen folgt 
dann eine dunkle neutrale Ubergangszone zwischen der negativen und der 
positiven Schicht; denn der anschlieBende Anteil der Haarwand zeigt 
positives Verhalten bezogen auf die an sie gelegte Tangente. 

An der Kinlenkungsstelle des Haares steigen die Fibrillen, aus der 
normalen Lamellierung kommend, in den Haarschaft auf. Uber der Um- 
biegungszone dieser Fibrillen herrscht zirkulire Fibrillenanordnung, die 
in ihrer Gesamtheit einen schrag gegen das Haar geneigten Ring dar- 
stellt. Das Haar erscheint 
mit seiner Insertionsstelle 
etwas in die Cuticula ein- 
gesenkt. 

Die E'pidermis der Larve 
von Oryctes nasicornis be- 
steht durchweg aus einem 
Plattenepithel (vgl. Abbil- 
dung 2a), dessen Zellen in 
Flachenansicht hexagonal 
begrenzt erscheinen, mit 
groBenZellkernen und reich- 


Abb. 3a—c. Oryctes nasicornis, Larvencuticula; Stiick lichen Granula. Die Dimen- 
eines Haares; a in gewdhnlichem, bin polarisiertem gionen der ziemlich flachen 


Licht bei Diagonal-, c bei Normallage. 540:1. C > 
ep Hpicuticula, we Ubergangszone. Epidermiszellen nehmen 
dort zu, wo die Cuticula 
dicker wird. Auch diejenigen Zellen, die an der Bildung der Haarinsertions- 
stelle beteiligt waren, erscheinen etwas in die Liinge gezogen; dagegen 
fallen die vereinzelt auftretenden Hautdriisenzellen in diesem Falle 
kaum durch ihre GroéBe auf. 
Gegen das Korperinnere ist eine Basalmembran (bm, Abb. 2a) als 
deutliche Abgrenzung der Epidermis zu erkennen; sie besitzt schwache 
Doppelbrechung, positiv zur Tangente. 


c 


2. Stigmen. 


Die Stigmen der Lamellicornier zeichnen sich bekanntlich durch eigen- 
artige Gestalt aus; STEINKE (1919) hat sie fiir Aphodius und Melolontha 
des niheren beschrieben. 

Kin «soliertes Stigma der Oryctes-Larve von der Flache in gewohn- 
lichem Licht betrachtet, gliedert sich in zwei Teile (Abb. 4): die stark 
hufeisenformig gekriimmte, fein strukturierte Stigmenplatte (s) und das 
Mittelstiick (m). Der braun pigmentierte Mantel der ersten wélbt sich 
uber eine schmale Briicke in das Lumen des Atriums ein und bildet dort 
das Mittelstiick (m) (StemvKx 1919). Der Mantel laBt zwei gegeneinander 
durch einen dunkleren Streifen abgesetzte Zonen erkennen, die in das 
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Mittelstiick tibergehen. Im sehr dunkel pigmentierten Zentrum des 
Mittelstiicks sieht man die Offnung mit ineinandergreifenden reusen- 
bildenden Chitinzihnen. Unter der Stigmenplatte erkennt man bei 
tiefer Einstellung eine groBe Anzahl radiar verlaufender, starker Pfeiler 
(pf), die ihren Ausgang an der von dem Mantel gebildeten Wandung 
nehmen und von denen die meisten zum Mittelstiick verlaufen. Ein 
anderer Teil endigt unterseits an der Stigmenplatte. Alle Pfeiler sind 
nach oben und seitlich reich verzweigt. Weiter sieht man unter der 
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Abb. 4. ‘Dyce cnanicornes, Stigma der Larve; Totalansicht, flach; gewohnliches Licht. 
100:1. s Stigmenplatte, m Mittelstiick, pf radiaér verlaufende Pfeiler. 


Stigmenplatte die schrig nach innen gerichtete Mantelwand als dunk- 
leren Saum. Dort, wo zwischen den geniherten Schenkeln der hufeisen- 
formigen Platte die Briicke zum Mittelstiick zieht, biegt auf beiden Seiten 
unter der Stigmenplatte die Mantelwand nach innen zum Mittelsttick ein. 

Das polarisierte Licht zeigt schwach in beiden Mantelzonen zirkulare 
Faserung. Die Fibrillen beider Zonen laufen gleichsinnig orientiert durch 
die Briicke. Im Mittelstiick geht die Faserung um die Stigmen6ffnung 
wiederum zirkular, gekennzeichnet durch ein negatives Polarisations- 

Z 

eae nahere Verhalten der Pfeiler ist am Querschnitt (Abb. 5) deutlich. 
Mit ihren feinen Endveristelungen verschmelzen sie mit der Stigmen- 
platte. Deren Bauelemente stehen nach auBen gewolbt in gleicher Hohe, 
sind braun pigmentiert und bilden in der Gesamtheit ihr Zellenmuster. 
Die Stigmenplatte liegt wenig tiefer als die anschlieBende K6rpercuticula. 
Viele Anastomosen verlaufen in verschiedener Hohe und Anzahl zwischen 
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den vertikalen Verzweigungen oder sind angedeutet. Die vertikalen 
Pfeiler (II. Ordnung)nehmen an Lange von auSen nach innen im Stigma 
zu (Abb. 5a). An ihrer Oberflaiche tragen sie ein Netzwerk von Chitin- 
verdickungen. 

Zwischen gekreuzten Nicols tritt am Querschnitt in den Pfeilern ohne 
Schwierigkeiten die parallel zur Achse streichende Faserung hervor, 
sowohl bei den radial (I. Ordnung) als auch bei den vertikal (IT. Ordnung) 
gerichteten (Abb. 5b). Deutlich ist auch der Ubergang der Faserung aus 
der radialen Orientierung in die vertikalen Verzweigungen. 
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Abb. 5a u. b. Oryctes nasicornis, Stigma der Larve; Stigmenplatte, quer; a gewélhnliches, 
b polarisiertes Licht 250:1. 


Der Zusammenhang dieser komplizierten Struktur mit jener der nor- 
malen Korpercuticula und die Zugehorigkeit ihrer Teile zu deren Lagen 
ist am Stigmenrand zu verfolgen. In der K6rpercuticula erscheint vor 
dem Ubergang zum Stigma eine scharfe Falte. Beide Seiten dieser Ein- 
buchtung. zeigen den iiblichen Bau aus alternierenden Lamellen. Der 
dem Stigma zugewandte Schenkel biegt nun fast im rechten Winkel zur 
Stigmenplatte um, ein Verlauf, dem nur die Exocuticula folgt, wihrend 
die daruntergelegenen, urspriinglich der Oberfliche parallel ziehenden 
endocuticularen Fibrillen senkrecht dagegen stoBen, die Biegung also 
nicht mitmachen. Diejenigen Lamellen der geschichteten Endocuticula, 
die andere Verlaufsrichtung besitzen, also mehr oder minder senkrecht 
zu den oben genannten gelagert sind, bilden in dieser Ubergangszone 
— der Mantelregion — die parallel zur Oberflache streichende zirkular 
das Stigma umgebende Faserung. Von hier biegt die Endocuticula zum 
Stigma ein und zeigt im unteren Teil dann wieder deutlich den gewohnten 
Aufbau (Abb. 6). Diese ganze, pigmentierte Ubergangszone ist mit einer 
Cuticulafalte vergleichbar, deren Scheitel — die Umbiegung in den 
anderen Schenkel — abgetrennt und von einer normal gelagerten Exo- 
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cuticulakappe iiberdeckt wurde. Die eine, in die normale Kérper- 
cuticula tibergehende Flanke, bildet zusammen mit der dem Stigma 
zugewandten, die beiden in Flichenansicht sichtbaren Mantelzonen. 
Hier, im Bereich der inneren Mantelzonen, beginnt in der Exocuticula 
die Ausbildung der Stigmenplatte, die auf Lockerung der Lamellen und 
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Abb. 6. Oryctes nasicornis, Stigma der Larve; Randpartie der Stigmenplatte; Zusammenhang 
von Stigmenplatte und K6rpercuticula; gewohnliches Licht. 375:1. 


Schwund der _horizontalen Lamellen; gewéhnliches Licht. 500:1. 


Entstehung von Hohlréumen beruht. In gleichen Abstanden folgen in der 
Platte an den vertikalen Pfeilerendigungen die exocuticularen Lamellen 
als diinne Blatter (Abb. 7) aufeinander. In der Pfeilerregion findet man 
die feinen Lamellen nur innerhalb der Pfeiler, die von ihnen wie von 
einer horizontalen Streifung mit gleichbleibenden Abstanden durch- 
setzt werden. Auf der Oberfliche der Pfeiler brechen die Lamellen ab, 
so daB man ihre Reste frei in die Hohlraéume vorragen sieht. Daraus 
mu geschlossen werden, daf auch die Hohlraume urspriinglich von 
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Lamellen erfiillt waren, die im Laufe der Strukturausbildung geschwun- 
den sind. Tatsichlich zeigen sich noch vereinzelt Lamellen, welche 
kleinere Hohlraume durchsetzen (s. Abb. 7). Bezeichnend ist also fiir die 
Stigmenplatte die Auflockerung der Lamellen in der Exocuticula und 
die Ausbildung von groBen Hohlraumen in der Pfeilerregion, die von den 
michtigen Pfeilern durchzogen werden, die nicht die gesamte Endo- 
cuticula durchlaufen. 


Das Mittelstiick zeigt auf dem Querschnitt betrachtet im polarisierten 
Licht keine Einzelheiten. Interessant ist die Tatsache, da es als Hohl- 
raum von dem sich proximal anschlieBenden Atrium durch eine Chitin- 


Abb. 8au.b. Oryctes nasicornis, Stigma der Larve; Teilsttick der Stigmenplatte, flach; 
am oberen Rand umgekippt in Kantenansicht; a gewohnliches Licht, b Pol. x. 375:1. 


lage getrennt wird. Raéumlich hat man sich, im Einklang mit dem 
Flachenbild, das Mittelstiick als Linse vorzustellen, die auf einer Seite 
— unter der Briicke — eine Ausstitilpung besitzt. Durch diese kommuni- 
ziert das den Hohlraum erfiillende Epithel mit der um das Stigma liegen- 
den Hypodermis. Die quergetroffene im Zentrum des Mittelstiicks ge- 
legene Stigmendffnung zeigt die innige Verzahnung des Reusenver- 
schlusses und den gewundenen Verlauf des Porus. 


Die Frage, ob die AuBenlage der Stigmenplatte (Abb. 8a) wirklich 
eine geschlossene diinne Chitinmembran darstellt, an der die Pfeiler mit 
ihren Endveristelungen angreifen, ist schwer zu entscheiden, wie die 
grofe Anzahl einschligiger Untersuchungen erweist. Gegen Durch- 
bohrung der Stigmenplatte sprechen sich BuRMEISTER (1832) und 
MEINERT (1882 und 1885) aus. Fiir eine Perforation entscheidet sich die 
Mehrzahl der Autoren, z. B. Scu1épTE (1883), Boas (1893), HansEn 
(1885) und S6RENsEN (1895), wihrend Durour (1842), sowie CoQUEREL 
und SALL#& (1862) zu keinem sicheren Ergebnis gelangen. STHINKE (1919) 
laBt zumindest fiir Melolontha die Méglichkeit bestehender Durch- 
brechungen offen und erklart: ,,Mit Sicherheit li8t sich sagen, da} 
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keineswegs die in der Aufsicht als Kreise erscheinenden Riume zwischen 
den Ansatzstellen der Tragbalken in ihrem vollen Umfange Durch- 
bohrungen der Stigmenplatte darstellen. Diese sind immerhin so grof, 
daB sie auf guten Querschnitten bei geniigender VergréRerung unschwer 
als Poren zu erkennen waren.“ 

Aus diesen Griinden wurde die Stigmenplatte der Oryctes-Larve im 
Flachenbild und Querschnitt einer eingehenden Untersuchung mit 
starken optischen Systemen unterzogen. Die obersten exocuticularen 
Lamellen bieten von der Flache gesehen ein polygonales Zellmuster dar 
mit erhabenem Rahmenwerk (vgl. Abb. 8a und 9). Im polarisierten 


Abb. 9. Oryctes nasicornis, Stigma der Larve; Stigmenplatte; Teilstiick, flach. 950:1. 
d Dérnchen, o Offnung. 


Licht tritt in jeder Masche des Rahmens ein negatives Polarisationskreuz 
hervor (Abb. 8b), das zirkuliren Verlauf der Chitinfibrillen im Umkreis 
jeder Masche bezeugt. Von diesem Rahmenwerk ragen die von STEINKE 
(1919) beschriebenen kleinen Dérnchen (d, Abb. 9) in das Zellumen 
hinein. Innerhalb jeder Masche spannt sich nun eine diinne farblose und 
daher nur sehr schwer erkennbare feine Membran gestiitzt durch die 
Dérnchen aus. Sie reicht bis zu den Dornchenendigungen und umschlieBt 
so eine Offnung im Zentrum jeder Masche (0, Abb. 9). Ihrem schwan- 
kenden Durchmesser entsprechend sind diese Offnungen bald weiter, 
bald enger. Durch Heben und Senken des Tubus ist eine trichterformige 
Einsenkung der Membran zum Porus hin feststellbar. 

Die Stigmenplatte ist also nicht vollstindig verschlossen, sondern in 
jeder Masche macht ein von feiner Membran umgebener Porus den Luft- 
austausch méglich. Bei vollstiindigem Verschlu8 ware auch der Sinn 
der komplizierten Architektur der Stiitzelemente schwer zu verstehen. 
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Die Bedeutung dieser Bauweise erhellt aus der Lebensweise der 
Larve im erdigen Substrat. ,,Alle Kaferlarven mit mehr oder minder 
geschlossenen Stigmen leben an Aufenthaltsorten, die die Ausbildung 
besonderer Schutzeinrichtungen erfordern“’ (STEINKE 1919). 


3. Cuticula der Kopfkapsel. 

Die Kopfkapsel der Lamellicornier-Larven bietet in ihrem Chitin 
eine eigentiimliche Strukturierung dar, die schon friiheren Beobachtern 
auffiel. 

BIEDERMANN (1903) beschrieb kurz die Verhaltnisse bei Lucanus. Er 
findet ein ,,ziemlich grobmaschiges Gitterwerk von feinfaserigem Aus- 

h sehen‘, welches ,,in den 

Liicken ein Mosaik kleiner 

polygonal abgeplatteter 
/ Feldchen“ umschlieBt. Er 
** faBt das Gitterwerk ,,als 

groBe Grundbalken“ auf, 
die eine _ ,,feinnetzige 

Struktur“ besitzen, ,,in 

denen zahllose, in einer 
m bestimmten Richtung ge- 

streckte Spalten eine 
anscheinend homogene 

Grundsubstanz durch- 

setzen, wihrend die Flache 


Abb. 10. Oryctes nasicornis, Kopfkapsel der Larve; 


Innenansicht; Muskelansatzstellen mit polygonalem der kleinen Mosaikfeld- 

Netzwerk nach Kalilaugenbehandlung; 100:1. f Fi- se : 

brillen des polygonalen Musters, m Muskelansitze, chen auferst fein punk- 
za Zellabdriicke, h Hautdriisenginge. tiert erscheint‘’. Zwischen 


gekreuzten Nicols sieht 
er ,,das Balkenwerk der Grundsubstanz ziemlich helleuchtend, wiihrend 
die umschlossenen Feldchen véllig dunkel erscheinen‘‘. Daraus schlieBt 
er unter Voraussetzung einer fibrilliéren Struktur, ,,daB die einzelnen 
Elemente innerhalb des groben Balkenwerks in der Ebene des Priipara- 
tes verlaufen, in den Feldchen hingegen, die ohne Zweifel Abdriicke der 
Bildungszellen darstellen, querdurchschnitten sind‘‘. Querschnitte unter- 
suchte er nicht. 

Kapzov (1911) untersuchte die Kopfkapsel der Oryctes-Larve. Die 
Erklarung ihres Feinbaues auf Grund der von ihm vertretenen An- 
schauung (Wabenbau) bereitet ihm Schwierigkeiten. Er beschreibt 
Schichten eines einfachen Wabenwerks, welche direkt in eine kompli- 
ziertere Struktur iibergehen. ,,Diese Bezirke (einfaches Wabenwerk) der 
Cuticula zeigen auch Zellenzeichnung und erweitern sich gegen die Innen- 
fliche der Cuticula. Schnitte und Totalpriiparate lehren, daB diese 
Bezirke Kegel- oder Kuppelform haben. Was ihre Bedeutung ist, ist 
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schwer zu sagen. Vermutlich ist die Cuticula an diesen Stellen biegsamer. 
Die Kreuzstreifung aber zeigt an, daB hier abweichende Zugverhaltnisse 
herrschen; man kénnte an Muskelansatzstellen denken“. 


Kin entpigmentiertes Stiick aus der Mitte der Kopfkapsel bietet ein 
Rahmenwerk dar, dessen groBe 4—6eckige Maschen jeweils zahlreiche 
polygonale mosaikartig zusammengefiigte Feldchen (za, Abb. 10) auf- 
weisen. Jedes der kleinen Feldchen ist der Abdruck einer Epidermiszelle; 
denn auf der Innenflache findet man (selbst nach Chloratrenbehandlung 
noch) Zellreste von entsprechendem Umfange, erfiillt von Tonofibrillen. 
Behandlung mit Kalilauge bringt Zellen und Tonofibrillen zum Ver- 
schwinden, so daB nun die Zellabdriicke deutlich erscheinen. Zart an- 
gedeutet treten diese auch 
unter dem Rahmenwerk (f) 
bei tieferer Einstellung 
zutage; hier sind die 
Abdriicke schmal, oft 
stark in die Liinge gezogen 
und gehen unter allmah- 
_licher flachiger VergroBe- 
rung in die Feldchen tiber 
(Abb. 11). Nur auf das 
Rahmenwerk _ entfallen 
Hautdriisenginge (h). Die 
Maschen entsprechen dem 


Ansatz von Muskelbiin- Abb. 11. Oryctes nasicornis, Kopfkapsel der Larve; 
Innenansicht, flach; Zellabdriicke in Muskelansatz- 


deln (s. unten). stellen und Rahmen. 300:1. h Hautdriisengang. 


In polarisiertem Licht 

leuchten die diagonal zur Schwingungsrichtung der Nicols orientierten 
Anteile des Rahmenwerks (f) hellauf (Abb. 12), in Normallage léschen sie 
aus. Das Vorzeichen ist positiv zur Liinge. Die Faserstruktur der 
Rahmen macht sich schon im gewoéhnlichen Licht bemerkbar. Die Fase- 
rung biegt im Rahmenwerk kontinuierlich in die verschiedenen Ver- 
laufsrichtungen um. An den Durchbohrungen der Cuticula durch 
Driisenginge erscheinen negative Polarisationskreuze, hier liegt also 
zirkularer Fibrillenverlauf vor. 


Ein Querschnitt laBt zwischen gekreuzten Nicols (Abb. 13) einen un- 
gestérten gleichmaBigen Verlauf von Epi- und Exocuticula (ep, ex) er- 
kennen. Die fiir das Flichenbild so bezeichnende Rahmen- und Felder- 
- pildung gehért also der Hndocuticula an. Diese ist tiber dem Rahmen- 
werk (f) so lamelliert wie in der gewéhnlichen Larvencuticula, wahrend 
tiber den Muskelansatzstellen (ma; s. unten) die Lamellen auBerordentlich 
fein werden. Nur etwa ein Viertel der Endocuticulafache wird von dem 


Rahmenwerk eingenommen. 
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Unterbrochen von den Rahmen reiht sich, jeweils eine Masche ein- 
nehmend, ein Muskelbiindel an das andere. Die Insertionsstellen der 
Muskeln sind kuppelartig nach auBen vorgewolbt, eine Erscheinung, die 
sich auch auf dem Flaichenbild durch Heben und Senken des Tubus fest- 
stellen 1aBt. 

Die Cuticula iiber den Muskelansitzen 148t in polarisiertem Licht 
bei orthogonaler Praparateinstellung in den dort dicht gepackten La- 
mellen einen Ausléschkegel (s) zum Vorschein kommen (Abb. 13), der 
beim Drehen des Objekttisches leicht hin und her wandert und in 


Abb. 12. Oryctes nasicornis. Kopfkapsel der Larve; Flichenansicht; Ausschnitt; Pol. x. 
100:1. f Fibrillen des Netzwerks. 


der Exocuticula endet. Es liegt hier also eine Stérung im Lamellen- 
verlauf vor. 

Die quergetroffenen Rahmen zeigen zwischen gekreuzten Nicols in 
ihrer Lamellierung eine auffallende Erscheinung. Wahrend gewohnlich 
helle und dunkle Lamellen regelmaBig miteinander in bestimmtem 
Dickenverhaltnis abwechseln, wird der Lamellenbau im Rahmenwerk 
grober und das Dickenverhaltnis andert sich (a, Abb. 14): auf eine aus- 
nehmend breite helle Lamelle z. B. folgen zwei breite dunkle, getrennt 
durch eine sehr schmale helle, und dann eine etwas breitere helle Zone 
und danach wieder die zwei breiten schmal hell getrennten dunklen Zonen, 
wobei in den dunklen Lagen der Fibrillendurchmesser so zunimmt, daB 
man einzelne schrag getroffene Chitinfasern nebeneinander erkennen 
kann. Es kommt auch vor, dai 3—4 breite helle Zonen, nur unter- 
brochen durch ganz feine dunkle, aufeinanderfolgen und daB sich hierauf 
erst wieder eine breite dunkle anschlieBt; es besteht also ein recht unter- 
schiedliches Verhalten in der Lamellenmichtigkeit und -anordnung (s. 
auch Abb. 13). In der Gesamtheit dominieren stets die breiten oft quer- 
getroffenen, dann dunklen Lamellenhorizonte. Sie bedingen das in 
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Flachenansicht so deutliche Rahmenwerk, indem sie die optische Wir- 
kung der feinen gegenlaufigen Fibrillen unterdriicken. Die Rahmen be- 
stehen also keineswegs aus dicken Grundbalken, wie BrlEDERMANN (1903) 
glaubt, sondern sind nur eine leichte Anderung des gewdhnlichen Auf- 
baues der Cuticula, die in der Optik der Flachenansicht so auffallend 
hervortritt. 

Die Rahmen stellen in ihrer Gesamtheit ein Lamellenwerk dar, das 
bei der Muskelkontraktion auf Biegung um die Kante beansprucht wird 


Abb. 13. ; Abb. 14. 
Abb. 13. Oryctes nasicornis, Kopfkapsel der Larve; Querschnitt; Pol. -- unter Wirkung 
der drehbaren Glimmerplatte. 150:1. s St6rungskegel itiber Muskelansatz, ¢ Tonofibrillen- 
zone, f angeschnittener Rahmen, m Muskelbiindel. 


Abb. 14. Oryctes nasicornis, Kopfkapsel der Larve; Ausschnitt aus der Endocuticula 
im Bereiche des Rahmenwerks mit abnormem Verhalten der Fibrillenlagen (a); Pol. ». 
540:1. 


und einer Deformation der Kopfkapsel entgegenwirkt; es dient zur 
Versteifung der Cuticula. 

Die Cuticulabezirke mit Muskelansatz sind, wie gesagt, sehr eng und 
fein lamelliert. An dem ziemlich scharf begrenzten Ubergang zum quer- 
geschnittenen Rahmenwerk ist ein teilweises Auskeilen feiner Fibrillen- 
horizonte und ein Anschwellen anderer zu beobachten. Es werden 
gleichsam einige diinne von zwei breit werdenden Lamellen zusammen- 
gedriickt. =" 

Aus den Querschnitten geht hervor, daB die Myofibrillen der Muskel- 
fasern wie allgemein, durch Vermittlung epidermaler schwach positiv 
doppelbrechender Tonofibrillen (¢, Abb. 13) an der Cuticula ansitzen. Sie 
verkniipfen die Endigungen der Myofibrillen mit der Cuticula. Der 
schrage Ansatz der Tonofibrillen an der Cuticula und die entsprechende 
Stellung der Epidermiszellen harmoniert mit der Richtung des Muskel- 
zuges. ate 
Die Epidermis der Kopfkapsel besteht aus zylindrischen Zellen 
mit deutlich ausgebildeter Basalmembran, die in ihrem Verlauf am 
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Muskelansatz Unterbrechungen erfahrt. Die Kerne der Zellen mit Tono- 
fibrillen sind abgeflacht an die Seite gedriickt; sonst liegen sie, rundlich, 
in der Zellmitte. 

BIEDERMANN 1903 (bei Lucanus) sowohl als auch Kapzov 1911 (bei 
Oryctes) sahen das Netzwerk und die in seinen Maschen gelegenen poly- 
gonalen Feldchen, wenn sie auch die Struktur verschieden deuteten. Die 
von BIEDERMANN in dem Netz beschriebenen ,,zahllosen in einer Rich- 
tung gestreckten Spalten‘‘ sind wahrscheinlich identisch mit den schma- 
len langgezogenen Abdriicken der unter der Cuticula liegenden Bildungs- 
zellen; ich wenigstens konnte Spalten nicht finden. Auf Grund der 
Isotropie der Maschen im Rahmenwerk glaubte BIEDERMANN einen 
senkrechten Fibrillenverlauf in der Cuticula ttber den Muskelansatzen 
annehmen zu sollen. Die Querschnitte dieser Stellen zeigten mir eine 
zwar feinere, aber im iibrigen normale Lamellierung der Cuticula. Seine 
Angaben iiber die Faserung im Rahmenwerk sowie die Auffassung der 
Feldchen als Abdriicke der Bildungszellen lieBen sich bestatigen. KaPzov 
vermutete hier Muskelansatzstellen, was durch vorliegende Unter- 
suchungen gesichert wurde. 


B. Die Cuticula der Puppe. 
1. Cuticulare Puppenhiille. 

Der Aufbau der cuticularen Puppenhiille wurde bislang von den 
Autoren, die sich mit Chitinstudien bei Kafern beschaftigten, kaum 
gewtirdigt. Bekanntlich umschlieBt sie die Puppe vollstandig und macht 
nach ihrer Anlage und ihrem Abheben keine grundlegenden Verande- 
rungen mehr durch, da ihr ja die Hypodermis fehlt. Die Extremitaten 
sind allseitig, in besonderen Scheiden, von der Hillencuticula um- 
schlossen. Letzte liegt zuerst der Puppe eng an und beide Oberflichen 
laufen parallel; dieser Zustand andert sich jedoch, sobald beispielsweise 
die Elytren sich falten, wie bereits Townr (1903) feststellte. 

Die cuticulare Hiille erscheint in Fldchenansicht durchscheinend und 
braun pigmentiert mit einem gleichfOrmigen Besatz von ,,Chitindérn- 
chen“ (Abb. 15). Diese merkwiirdigen Gebilde sitzen mit verdickter 
Basis der AuBenflaiche auf, inserieren also nicht; die Verhaltnisse sind 
hier anders gelagert als bei den eigentlichen Haaren der Larven-, Puppen- 
und. der definitiven Cuticula der Imago. An wenigen Stellen, z. B. auf 
Femur und Trochanter erheben sich ,,Chitindérnchen“ nicht wie gewohn- 
lich unmittelbar auf der AuBenfliche, sondern sitzen auf sehr kleinen 
Aufwélbungen. Hier ist die Oberflaiche also nicht glatt, sondern sie zeigt 
ein feines Relief. Unter sich sind diese Gebilde fast gleichartig — nur an 
wenigen Stellen variieren sie in der Liinge, indem ihre Spitzen weiter und 
feiner ausgezogen erscheinen; sie haben durchweg denselben Abstand 
voneinander. Im grofen ganzen sind sie caudalwarts gerichtet. 
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Der Querschnitt der cuticularen Hiille zeigt schon im gewodhnlichen 
Licht einen Schichtenaufbau. Succedan-Farbung mit Hamalaun und 


Eosin macht drei verschiedene La- 
gen sichtbar: eine Hxocuticula (4,51 
dick) mit brauner Pigmentierung, 
eine ,,éupere Hndocuticula (11,2 u 
dick), die hell bleibt und ihre Fein- 
struktur am deutlichsten darbietet, 
und eine ,,innere“’ Endocuticula 
(11 uw dick), die durch Haimalaun 
gefarbt wird. Am Aufenrand des 
Querschnittes findet man die ,,Chi- 
tindérnchen“* und an der inneren 
Begrenzungsflaiche die Reste ehe- 
maliger jetzt degenerierter Hypo- 
dermiszellen 

Im Polarisationsmikroskop er- 
weist sich die cuticulare Puppen- 


hiille als doppelbrechend (Abb. 16). 


Abb. 15. Oryctes mnasicornis, cuticulare 
Puppenhiille mit Chitindérnchen. 375:1. 


Freilich leuchtet der Querschnitt 


zwischen gekreuzten Nicols nur wenig auf, aber die drei schon im ge- 
-wohnlichen Licht erkennbaren Zonen treten weit deutlicher hervor 


und geben ihren feineren 
Bau zu erkennen. Das 
Breitenverhaltnis zwischen 
der mittleren (aen) und inne- 
ren (ten) Lage wechselt an 
verschiedenen Stellen gering- 
figig. Prifung des opti- 
schen Charakters mit dem 
Glimmerkompensator nach 
Bracn-KOHLER ergibt posi- 
tives Verhalten aller Zonen 
in bezug auf die Tangente: 
dasselbe Ergebnis zeitigt eine 


Untersuchung mit der Gips- Abb. 16. Oryctes nasicornis, cuticulare Puppen- 


platte Rot I. Die Starke der _ hiille; 


Querschnitt; polarisiertes Licht. 1890:1. 


ex Exocuticula, aendiuBere Endocuticula, ien innere 


Doppelbrechung nimmt von 

auBen nach innen am Quer- 
schnitt ab. Die ,,Chitind6rnchen“ 
positiv zur Lange. 


Endocuticula, » Porenkanale. 


wirken sehr schwach und zwar 


Die Exocuticula (ex), optisch am starksten wirksam, zeigt eine sehr 
deutlich enge Streifung senkrecht zur natiirlichen Oberflache — die 
Porenkaniile (p), die mit den vertikalen Streifen der folgenden Lage 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 
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korrespondieren —- und eine feine nur hin und wieder wahrnehmbare 
Lamellierung. Sie iibernimmt hier die iuBere Begrenzung; eine Epi- 
cuticula, die ja auf Grund ihres optisch negativen Verhaltens auffallen 
miiBte, konnte nicht sichtbar gemacht werden. Zwischen dieser pigmen- 
tierten Exocuticula (ex) und der hellen ,,auBeren“ Endocuticula (aen) 
erfolgt der Ubergang ziemlich unvermittelt. 

Die Strukturierung der ,,éuferen‘‘ Endocuticula ist, wie bereits ge- 
sagt, die auffilligste des gesamten Querschnittes. Hier alternieren breite 
helle Zonen mit schmaleren dunklen, bei gleicher Relation von innen 
nach auBen an Machtigkeit abnehmend. Man 
zahlt im allgemeinen 10—14 helle und die 
entsprechende Anzahl dunkler Streifen. Die 
hellen Streifen sind leicht gewellt, was an 
sk verschiedenen Stellen aus den wandernden 
Ausloschzonen bei Drehung des Objekttisches 
ersichtlich ist. 

Dort, wo bei einem Flachschnitt durch 
die stets gew6lbte Cuticula die Endocuticula 
getroffen wurde, erblickt man die in den ver- 
schiedenen Richtungen ziehenden sich tiber- 
kreuzenden Fibrillenlagen (Abb. 17). [hr Ver- 
lauf ist nicht streng geradlinig, sondern leicht 
gewellt. Dies zeigt deutlich das Verhalten 
im polarisierten Licht beim Drehen des Ob- 
jekttisches. V6lliges Ausléschen kann fir 
die Endocuticula nicht erreicht werden, da 


Abp. Li. Oryctes nasicornis, ci HW A 
cuticulate' Pup penhilie:Wlach- auf jeder Faser die Ausléschzonen wandern; 


schnitt mit schrag getroffenen —_ sq_ sind bei einer bestimmten Stellung des 
auskeilenden Fibrillenhorizon- 


ten; polarisiertes Licht. 810:1. Tisches nur bestimmte Fibrillenabschnitte 
ai Scheltel der, beiden unter’ _ dunkel, namlich dies ‘welche. dang ader 
90° sich treffenden Kompo- i 2 F ¥ 

nenten eines Horizontes. Schwingungsrichtung eines Nicols parallel 


laufen; und dazu kommt noch, daB Fase- 
rungen verschiedener Streichrichtung sich itiberlagern. Die in der 
Abbildung kenntlichen dunklen Streifen, in ihrer Gesamtheit an eine 
Holzmaserung erinnernd, sind in der Oberfliche auskeilende Fibrillen- 
horizonte verschiedener Tiefe. Sie laufen in benachbarten Streifen fisch- 
gratmusterartig gegeneinander, entsprechend den Schenkeln eines Win- 
kels von 90°, ein Bild, das mit dem Befund am Querschnitt in Kinklang 
steht. Die im Querschnitt so gut sichtbaren Porenkaniile lassen sich 
im Flachschnitt nicht erkennen. 
Der KinfluB der ,,Chitindérnchen“ auf den Fibrillenverlauf ist gering- 
fiigig im Vergleich zu den Chitinhaaren der Larvencuticula. Gewi8 lauft 
auch hier diese oder jene Fibrille in einem leicht geschwundenen Bogen 


Beitrage zur Kenntnis des Cuticularpanzers der Kafer. 231 


um solch ein Dornchen; die meisten werden jedoch in ihrem Verlauf 
nicht gestért. Bei der oben angefiihrten Art des Aufsitzens der ,,Chitin- 
dérnchen“ ist dies nicht weiter erstaunlich. 

Im Unterschied gegentiber der auffallenden Grenze zwischen Exo- 
cuticula und ,,éuBerer“ Endocuticula erfolgt der Ubergang zwischen der 
, duperen und der ,,inneren Endocuticula gleitend, jedoch unter Sinken 
der Doppelbrechung. Kompensiert man auf einem Querschnitt mit der 
drehbaren Glimmerplatte, so schreitet die Ausl6schung vom Innenrand 
der Endocuticula zum AuBenrand der Exocuticula fort. Fir die Struktu- 
rierung gilt dasselbe Bauprinzip wie fiir die ,,iuBere‘‘ Endocuticula (vg. 
Abb. 16), nur ist die Lamellierung viel feiner. Die innersten Lamellen 
lésen sich leicht ab und liegen dann mehr oder weniger isoliert unter- 
halb der cuticularen Hille im Praparat. 

Die cuticulare Hille auf der Auf enflache der Elytren lait die all- 
gemein giiltigen Verhaltnisse erkennen; wo sie aber auf die Elytren- 
unterseite tibergeht, finden Veranderungen statt: zunaichst verschwin- 
den die Dérnchen und die Exocuticula, wahrend sich ,,auBere‘‘ und 
,mnere Endocuticula noch eine Zeitlang verfolgen lassen. SchlieBlich 
aber wird die Lamellierung so fein, daB sie unter die Auflésungsgrenze 
des Mikroskopes sinkt und man nur noch ein homogenes, optisch fast 
unwirksames Chitin beobachten kann. 


2. Cuticula der Puppenelytren. 


Umscheidet von der cuticularen Puppenhiille liegen mannigfach 
langs- und quergefaltet die Puppenelytren, hervorgegangen aus den 
Imaginalscheiben des letzten Larvenstadiums. 

Der Aufbau ihrer Cuticula sei zunaichst an einem Querschnitt be- 
sprochen, betrachtet im gewohnlichen Licht, der die Hauptfaltungszone 
der Elytre in der Mitte liegend zeigt. Fa1berisch (Hiimalaun-Eosin 
DELAFIELDs Hamatoxylin) laBt sich in der wohlausgebildeten Cuticula 
der ElytrenauBenflache, die bereits so fest ist, daB sie beim Schneiden 
splittert und teilweise auch den Beginn einer Pigmentierung erkennen 
1aBt — dies besonders am Innenrand und den quergetroffenen Ring- 
skulpturen der Oberflaiche — keine Lagendifferenzierung nachweisen. 
Die Cuticula des ElytrenauBenrandes geht in gleichmaBigem Bogen auf 
die Elytrenunterseite, waihrend am Innenrand eine falzartige Aus- 
buchtung zu erkennen ist, in die bei der Imago die Nachbarfliigeldecke 
eingreift (Abb. 18). Der AuBenrand zeigt starkere Besetzung mit ge- 
wohnlichen und Sinneshaaren, desgleichen die Elytrenspitze. Die Cuti- 
cula der Unterseite ist sehr diinn, auf der Oberfliche nicht glatt wie bei 
der AuBenseite, sondern dicht besetzt mit Hockerchen und Zaihnchen 
(,,Perlae und Spinulae“, P. SCHULZE; ,,Dornenschicht“ BIEDERMANNS) 
—— uhnlich denen, die SpRuNG (1932) von Carabiden beschreibt und deren 


Wap 
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Bedeutung er darin sieht, ein Festhaften der Alae an den Elytren zu 
verhindern —, die besonders an der Schulter sich noch ein Stiick tiber 
die Randkante zur Oberfliche hin verfolgen lassen. Auf der Unterseite 
finden wir analog der Oberseite Sinneshaare und Hautdriisen. Am inneren 
Umschlagrand lie8 sich ein Besatz mit Héckerchen oder Zahnchen nicht 
feststellen; sonst wiire wohl der dichte VerschluB beider Elytren nicht 
gewahrleistet. 


Als stark doppelbrechend erweist sich in polarisiertem Licht die Cuti- 
cula der Elytrenoberseite, die Unterseite wirkt schwacher. Auffallend ist 
die verhaltnismaBig dicke, sich wie gewéhnlich negativ zur Tangente 


Abb. 18. Oryctes nasicornis, Elytreninnenrand der Puppe; Querschnitt. 100:1. 


verhaltende Hpicuticula. Nach innen folgt die Exocuticula mit ausge- 
pragter Vertikalstreifung (Stabchensaum BrEDERMANNs), den Poren- 
kanalen, die schwarz erscheinen, und als innerste Lage die hellere Endo- 
cuticula mit feiner, ofters ganz verschwindender Lamellierung. Die 
Doppelbrechung der Exocuticula ist schwacher als die der Endocuticula 
und negativ zur Tangente, eine Erscheinung, welche wohl mit der 
enormen Zahl der von Zellfortsitzen erfiillten Porenkanile zusammen- 
hangt. Eine Lamellierung ist ebenfalls nachzuweisen, allerdings nur an 
besonders giinstigen Stellen, an denen die Porenkaniile weniger dicht 
stehen. Mit starken Immersionssystemen lassen sich die Porenkanile 
noch ein Stiick in die Epicuticula hinein verfolgen. 


Die Grenze zwischen Endo- und Exocuticula ist gleitend, wahrzu- 
nehmen eigentlich nur durch das Sichtbarwerden der Porenkanile und 
den dort auftretenden Kompensationsstreifen im polarisierten Licht. 


Man findet aber auch Porenkaniile, die tief in der Endocuticula noch 
erkennbar sind. 
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Kingelenkt in einen versenkten Chitinkegel sitzen auf der Elytre die 
Sinneshaare, die durch einen den Kegel und die Cuticula durchziehenden 
Plasmastrang (ps) mit der in der Epidermis liegenden Sinneszelle ver- 
bunden sind (Abb. 19a). Sie léschen zwischen gekreuzten Nicols beim 
Drehen des Objekttisches nach der Lange aus und besitzen positives 
Vorzeichen; die Chitinfibrillen laufen annahernd parallel der Haarachse 
(Abb. 19b). Vor der Basis des Haares sieht man eine Einschniirung 
(be), die der Kegelrand (k) umgreift, die Basis (bv) selbst ist verbreitert. 
Ab und zu findet man ein Sinneshaar als Zentrum eines Skulpturringes 


Abb. 19a u. b. Oryctes nasicornis, Puppenelytre; Querschnitt mit Sinneshaar; a gewéhn- 
liches Licht, b Pol. x mit drehbarer Glimmerplatte. 540:1. be basale Hinschniirung, bv 
Basisverdickung, k Kegel, ps Plasmastrang. 


auf der AuBenseite des Elytre sitzend, den sonst dort befindlichen Pfeiler 
vertretend. 

Beim Durchmustern von Querschnitten durch die Elytren ungleich- 
altriger Puppen st6&t man auf verschiedene Stadien sich bildender 
Kolumnen (Pfeiler), die stets von der Elytrenoberseite, ausgehen, von 
der sie sich, umgeben von Epidermiszellen nach innen einsenken 
(Abb. 20a.) Eine gleichzeitige analoge Bildung auf der Elytrenunterseite 
lieB sich nicht feststellen. 

Zwischen gekreuzten Nicols erscheint am Ausgangspunkt des Pfeilers 
in Diagonalstellung des Priaparates auf beiden Seiten in der Cuticula 
eine scharf begrenzte dunkle Ausléschungslinie, verursacht durch die 
Einbiegung der Endocuticulafibrillen in die Kolumne (Abb. 20b). Um- 
geben von der Endocuticula ist in der Mitte die miteingesenkte keil- 
foérmig sichtbare Exocuticula gelegen. 

Uber den Pfeilern und den Ringskulpturen der Elytrenoberseite ist 
die Epicuticula diinn. 

Die Cuticula der Elytrenunterseite liBt in polarisiertem Licht ihre 
feine Lamellierung weit besser erkennen als die der Oberseite, eine 
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Differenzierung in Exo- und Endocuticula fehlt. Die Epicuticula ist 
sehr fein. Unter den Spinulae steigen die Fibrillen in dieselben aut. 

Bemerkenswert ist die Ausbildung der Hpidermis. Die Zellen er- 
scheinen am apikalen Ende sowohl auf der Fliigeldeckenoberseite als 
auch auf der -unterseite verbreitert, beriihren sich dort und laufen in 
langausgezogene Fortsatze aus, die an den Basalmembranen ansitzen. 
Zwischen den Zellfortsitzen finden sich groBe Zwischenraume. Oft ver- 
einigen sich viele Fortsitze zu Biindeln, die tief in das Innere der Elytre 


a b 
Abb. 20a u. b. Oryctes nasicornis, Puppenelytre; Pfeilerbildung; a gew6hnliches, 
b polarisiertes Licht, 250:1. ep Epicuticula, ex Exocuticula, en Endocuticula. 


hineinragen und dort mit entsprechenden Bindeln der Unterseite korre- 
spondieren, so das man im Praparat ganze Striinge mannigfach gewunden 
durch die Elytre ziehen sieht. Die Zellkerne liegen am apikalen Ende 
der Zellen. 

Die Basalmembranen der Epithelien von Ober- und Unterseite ver- 
laufen entsprechend der wechselnden Lange der Zellfortsitze guirlanden- 
artig geschwungen, legen sich aneinander und bilden die im oberen 
Viertel der Elytre sichtbare Mittelmembran (Grundmembran). 


3. Dorsale Cuticula des Halsschildes. 


Die Untersuchung des Halsschildes der Puppe von Oryctes nasicornis 
lie’ auf dem Querschnitt eine erste Lage von Balken (b, Abb. 21a) er- 
kennen. Sie farben sich im Gegensatz zu der iibrigen braun pigmentierten 
Cuticula mit Safranin und Azan sehr deutlich hellrot und violettblau. 
Gleich Rechtecken, die auf der Schmalseite stehen, mit konvexer proxi- 
maler Begrenzungsfliche, sind sie durch Fortsiitze (zf) der Epidermis- 
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zellen voneinander geschieden. Der Durchmesser der Balken in der 
Horizontalen verringert sich durchweg nach unten, ihre Oberseite ist 
ebenfalls meist gerundet, manchmal abgeflacht, jedoch ist die distale 
Begrenzung viel undeutlicher, verschwindet oft ganz, wie auch Kapzov 
(1911) fiir Cetonia feststellte. Ein Balkenquerschnitt ist also umschlossen 
von Fortsatzen zweier Epidermiszellen, die sich jeweils in der Zellmitte 
erheben. Die gleichmaBige Palisadenanordnung der Balken wird durch 
breite Plasmastrange (ps) der Hautdriisenzellen unterbrochen (s. Abb. 21a), 
die einen feinen Kanal durch die Exocuticula senden (s. auch Abb. 23a 
und b). 

Fihrt man den Querschnitt durch den bei minnlichen Tieren auf 
der Halsschildscheibe sich erhebenden Lateralwulst mit seinen Héckern, 
so sieht man dort Zellen, Zellfortsitze und Balken an Linge zunehmen, 
bis kurz vor Anstieg der Cuticula in die Aufwélbung die Zellen und 
Balken gleiche Dimensionen besitzen. Ein Schnitt parallel einer Hécker- 
wand gefiihrt, und zwar so, das die Epidermis oder die Exocuticula noch 
mit fortgenommen werden (Abb. 22), zeigt flach getroffene vielfach 
gewunden verlaufende Balken (b) mit Andeutung von Feinbauelementen, 
sowie durchschnittenen abgeplatteten Zellfortsitzen (zf), das gleiche Bild 
also wie die weiter unten beschriebenen Flachschnitte. 

Am seitlichen Abfall des lateralen Halsschildwulstes erkennt man 
einen ziemlich unvermittelten Verlaufswechsel der entstehenden Balken 


Abb. 21au. b. Oryctes nasicornis, Halsschild der Puppe; dorsaler Teil, quer; a gew6hnliches 
Licht, b Pol. x unter Wirkung einer 1/16 2 Glimmerplatte. 540:1. b Balken, zf Fortsiatze der 
Epidermiszellen, ys Plasmastrange der Hautdriisenzellen, ex Exocuticula. 


einer Lage. Auf das gewohnte Bild quergetroffener Balken folgt eine 
Reihe zunehmend schrag getroffener und endlich ein Balken der fast 
parallel seiner Achse geschnitten wurde. Insgesamt verlaufen also am 
Abfall des Wulstes zum Halsschildrand hin die Balken mehr oder 


weniger divergierend. 
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Bei Einschaltung der Nicols wird sofort die sich negativ zur Tangente 
verhaltende Hpicuticula (ep) kenntlich. In der Exocuticula erscheinen 
zwei Zonen positiv zur Tangente (Abb. 21b), die obere porenkanalreiche 
(aex) wirkt sehr schwach, die untere 
(ier) mit weniger sichtbaren Poren- 
kandilen in der Flacheneinheit ein 
wenig stairker. Ab und zu laBt sich 
auch hier eine Lamellierung erkennen. 
Wandernde Ausléschzonen beweisen 
welligen Fibrillenverlauf. Die Balken 
sind auf dem Querschnitt isotrop, nur 
Teile der zwischen ihnen liegenden Zell- 
fortsatze (zf) leuchten in polarisiertem 
Licht beim Drehen des Praparates auf. 

ut! Sie verhalten sich positiv zur Lange. 
Abb. 22. Oryctes nasicornis, Halsschild Ebenfalls positiv zur Lange erweisen 
der Puppe; dorsaler Teil; Langsschnitt : sie, is 
durch Hécker parallel einer Au®en- sich langsgetroffene Balken. Die im 


wand unter Fortnahme der Epidermis Bild ( Abb. 21b) erkennbaren dunk- 
und Exocuticula. 540:1. zf Zell- : : fe 
fortsiitze, D Balken. len Stellen in der Exocuticula tiber 
den Liicken zwischen je zwei Balken 
sind Storungen des Lamellenverlaufes, hervorgerufen durch die Zell- 
fortsitze. 
Die flachgeschnittene Exocuticula zeigt im gewohnlichen Licht indif- 


ferente Struktur (Abb. 23a), erscheint im polarisierten Licht deutlich 


Abb. 23a u. b. Oryctes nasicornis, Halsschild der Puppe; dorsaler Teil; Flachschnitt durch 
Hxocuticula; a gewodhnliches Licht, b Pol. x 810:1. h quergeschnittener Hautdriisenkanal. 


kreuzstreifig. Sie ist geschichtet und die Fibrillen der einzelnen Lamellen 
haben verschiedene Verlaufsrichtung, eine am Querschnitt nur schwer 
zu treffende Feststellung. Stellt man zwischen gekreuzten Nicols fast 
vertikal aufeinanderstehende Fibrillen so ein (Abb. 23b), daB die Hal- 
bierende des Schnittwinkels orthogonal verliuft, so streicht der eine 
Fibrillenzug durch die positiven Quadranten, der andere durch die 
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negativen. Infolgedessen leuchten die Fibrillen in maximaler Helligkeit 
auf, bis auf die Uberkreuzungsstellen, an denen Dunkelheit unter allen 
Azimuten herrscht. Der Uberkreuzungswinkel wechselt. Um die Haut- 
driisenkanale zeigt ein negatives Kreuz konzentrischen Fibrillen- 
verlauf an. 

In der Exocuticula findet man auch mehr oder minder deutlich noch 
die Abdriicke der sezernierenden Epithelzellen. Auch auf dem Quer- 
schnitt treten im polarisierten Licht in Diagonalstellung in der oberen 
porenkanalreichen dunklen Zone der Exocuticula vertikal aufsteigende 


a 


Abb. 24a u.b. Oryctes nasicornis, Halsschild der Puppe; dorsaler Teil; Flachschnitt der 
Endocuticula mit erster Balkenlage; a gew6hnliches Licht, b Pol. x. 540:1. zf Zellfortsitze 
in den Liicken. 


helle Linien auf, die vermutlich ebenfalls noch die cuticularen Bezirke 
abgrenzen, die von einer Epithelzelle stammen. Der Abstand zweier 
Linien entspricht der Dimension einer Zelle. 

Die flachgetroffene Endocuiicula (Abb. 24a) zeigt ein Gitterwerk von 
parallelen Balken mit dazwischenliegenden lings ausgerichteten Liicken, 
und in diesen die durchschnittenen abgeflachten Zellfortsatze (zf) der 
Hypodermiszellen. Diese Schlitze stehen dicht hintereinander, hin und 
wieder auch in Schragzeilen, dann oft so, daB sie sich gegenseitig in 
geringer Ausdehnung etwas iiberschneiden. Die durch die Schlitze 
entstehenden Balkenanastomosen sind in solchen Fallen recht fein. An 
ihrem Ursprung aus der Zelle bieten die Zellfortsitze rundlichen Quer- 
schnitt dar, innerhalb der Balkenlage werden sie stark abgeplattet. Sie 
entsprechen dem jeweiligen Zelldurchmesser. 

In polarisiertem Licht (Abb. 24b) sieht man die Fibrillen eines 
Balkens teilweise durch die immer in spitzen Winkeln stehenden Ana- 
stomosen in die Nachbarbalken tibertreten. Wenn auch die Balken durch 
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die Liicken mit den Zellfortsitzen als Einzelindividuen definiert sind, 
so stehen sie doch durch gemeinsame Fibrillen iiber die Briicken der 
Anastomosen in innigem Zusammenhang. Wandernde Ausléschzonen 
auf den Balken beweisen auch hier wieder gewellten Fibrillenverlauf. 
Die Abb. 25 zeigt die flachgeschnittene Hypodermis mit polygonalen 

Zellen und quergetroffenen Hautdriisenzellen. 

ny 4, Cuticula 

F ; ! des Pwppenhornes. 


Die Cuticula des Hornes 
der ménnlichen Puppe ge- 
winnt durch die Anwesenheit 
der wie beim Halsschild in 
Bildung begriffenen gut 
sichtbaren ersten Balkenlage 
besonderes Interesse, um 
die Funktion und Stellung 
der Zellfortsaitze zu disku- 
tieren (Abb. 26). Diese zwi- 
¥ schen die Balken greifenden, 
wl = @! auf Abb. 26 herausgezogenen, 

MMMM hicr schr langen Fortsitze 
Abb. 25. Oryctes nasicorn is, Halsschild der Puppe; sah schon Kapzov (1911) an- 
dorsaler Teil; Flachschnitt der Hypodermis. 250:1. - 

h quergetroffene Hautdriisenzelle. laBlich der Untersuchung der 
Balkenentstehung bei Ce- 
I tonia. Die erste Balkenan- 
ee lage fand er als_,,kleinere 
Vorspriinge der Cuticula an 
iz den Grenzen der Hypoder- 
; * miszellen‘’. ,,Die Ausschei- 
dung des Chitins der Balken- 
anlagen geht immer weiter, 
bis von dem auBersten Ende 
= ete aN gees ae der Hypodermiszellen nur 
Ab is Oro tae fat Os Pv 2S noch win) deat ete eee 
dermiszellen, 2f Fortsitze der Zellen, en erste Fortsatz zwischen die An- 
Balkenlage der Fee innerster Teil der lagen der ersten Balken hin- 
einragt. Der Vorgang der 
Balkenbildung schreitet immer weiter fort, indem die Fortsatze der 
Kpidermiszellen, die zwischen die Balken hineinragen, allmihlich 
chitinisieren. . . .“‘ 

Diese von Kapzoy (1911) angegebene Stellung der Zellfortsaitze und 
Kntstehung der ersten Balkenlage lie® sich an allen Skeletteilen der 
Puppe von Oryctes nasicornis finden. Der entstandene Balken ruht also 
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auf der Grenzlinie jeweils zweier benachbarter Zellreihen, ist das Produkt 
dieser und wird an vielen Stellen seiner Lingserstreckung von den Fort- 
saétzen zweier Zellen, die sich in der Zellmitte erheben, umschlossen (vgl. 
auch Abb. 21 vom Halsschild). Bei der Anlage der nichsten Balkenlage, 
wenn deren Verlaufsrichtung eine andere sein sollte, riicken nach Kapzov 
(1911) die Zellen nach unten und ,,ein anderes Seitenpaar der hexa- 
gonalen Zellgrenzen tritt in Tatigkeit“*. Dieser Deutung, die von spateren 
Autoren tibernommen wurde, liegt die Annahme eines fir alle Zellen 
synchron sich abspielenden, rhythmisch erfolgenden Wechsels in der 
-Tatigkeit der wirksamen Zellkanten zugrunde, wobei die Frage nach den 
auslésenden Faktoren offenbleibt und ebenfalls die oft zu beobachtende 
Tatsache des stark schwankenden Kreuzungswinkels der Lagen oder die 
Feststellung, dafS mehrere aufeinandergeschichtete Balkenlagen gleiche 
Richtung einhalten, keine Klarlegung erfahren. 

Nach einer miindlichen AuBerung von Prof. W. J. Scumipr liegt die 
Vorstellung naher, daB im Zusammenhang mit dem Wachstum Span- 
nungen wechselnder Richtung im Epithel auftreten, die sich auch auf das 
in Abscheidung begriffene Material erstrecken, darin die Fibrillenkeime 
orientieren und damit — fiir eine gewisse Zeit — die Faserungsrichtung 
festlegen. So entsteht eine paralellfaserige Platte. Diese wird durch 
die eindringenden Zellfortsatze in Balken aufgeteilt: Dabei erfiahrt 
der abgeflachte Zellfortsatz insofern eine Veranderung, als er seinen 
Querschnitt (Abplattung) dem Verlauf der neuen Balkenlage anpaBt. 
So erscheint also gemiB den sich kreuzenden Balkenlagen der Endocuti- 
cula jeder Zellfortsatz wie ein schmales cytoplasmatisches Band, das sich 
wie durch achsiale Drehung der jeweiligen Balkenstreichrichtung an- 
gleicht. Spater chitinisiert es und gibt dann auf Querschnitten der 
definitiven Cuticula zwischen gekreuzten Nicols bei diagonaler Praparat- 
stellung zwischen querdurchschnittenen, dunkel bleibenden Balken helle 
Trennungslamellen, da die Fibrillen in ihm vertikal streichen (s. spater 
bei definitiver Cuticula). Dieses Verhalten der Zellfortsitze erklart 
auch die bei Flachschnitten sichtbare Anordnung der Balkenschlitze 
iibereinander gelagerter sich kreuzender Balkenschichten, die durchweg 
senkrecht aufeinander stehen. 

Die Bauverhialtnisse der Cuticula des Puppenhornes gleichen den 
beim Halsschild beschriebenen durchaus. 


5. Cuticula der Extremitdaten. 


Eine Bestitigung der bisher gewonnenen Befunde lieferte auch die 
Untersuchung von Langs- und Querschnitten durch Femur und Tibia 
der Oryctes-Puppe. Beiden sind hauptsichlich dorsal, beim Femur auch 
caudal stehende groBe Chitinborsten eigen. Diese sitzen in Exocuticula- 
gruben, sind an der Basis leicht verengt, loschen zwischen gekreuzten 
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Nicols auf dem Langsschnitt fast homogen aus und erweisen sich bei 
Priifung mit der Gypsplatte Rot I als positiv zur Lange. Die Fasern 
laufen also mit sehr geringer Abweichung fast parallel der Achse. Die 
Divergenz wird durch ein negatives Polarisationskreuz an Querschnitten 
bestatigt. An den Begrenzungsflichen der Gruben zeigt sich gemaB der 
Optik zirkulirer Fibrillenverlauf. 

Femur und Tibia besitzen eine wohlausgebildete, gleichmaBig starke 
Epicuticula. Eine spréde, beim Schneiden zersplitternde Hxocuticula 
zeigt die bei Halsschildbesprechung beschriebenen sich tiberkreuzenden 
feinen Lamellenhorizonte. 

Die erste Balkenlage der Hndocuticula ist auch hier bereits angelegt. 
Im Querschnitt beider Skeletteile stehen die quadratischen Balken senk- 
recht zur Schnittfiihrung und laufen dem Langsschnitt parallel. Beson- 
ders an der kranialen Kante des Femur nehmen die quergetroffenen 
Balken an Linge zu, ebenfalls wird die Exocuticula dicker. Zwischen 
den dunklen Balkenquerschnitten leuchten in polarisiertem Licht die 
vertikal streichenden sklerosierten Zellfortsatze hell auf, ebenfalls bei 
+45° blau, bei —45° gelb, die unter der ersten Balkenlage tiber den 
Epidermiszellen liegende in Bildung begriffene schmale Zwischenlamelle 
(s. unten S. 252). 

Die groBkernigen HE’ pidermiszellen sind von wechselnder Lange, meist 
gedrungen mit abgerundeter proximaler Flache. Haarbildungszellen 
fallen durch ihre Gro8Be auf. 


C. Die Cuticula der Imago. 
1. Cuticula der Elytren. 

Die Elytren des Nashornkdfers zeigen in Flaéchenansicht im polari- 
sierten Licht verschiedene Struktureigenttimlichkeiten: einmal das 
bereits von BIEDERMANN (1903) beschriebene Schachbrettmuster (sm, 
Abb. 27), bedingt durch tibereinanderliegende Lamellen mit nahezu 
rechtwinklig gekreuztem Faserverlauf und dementsprechend wechselnder 
Orientierung ihrer Schlitze; dann die Pfeilerkreuze (pf) und eine gréBere 
Anzahl kleiner negativer Polarisationskreuze, die Ausmiindungen der 
Hautdriisengénge (h), auf den ersten Blick diffus verteilt, bei naherem 
Zusehen jedoch fast tiberall eine bestimmte Anordnung erkennen 
lassend. Sie umgeben nimlich mit wechselndem Abstand mehr oder 
weniger zirkulir die Pfeiler (Kolumnen). Auch die Kolumnen erscheinen 
gleichmaBig iiber die Flache verteilt, bilden allerdings hin und wieder 
Punktstreifen, dann dichter und reihig lingsgeordnet stehend. Der 
Innenrand der Elytren ist durch Exocuticularerhabenheiten ausgezeich- 
net, die zum Rande hin erst halbkreisférmig, dann kreisférmig eine Hin- 
senkung (,,Patina‘‘: P. Scunze 1913) umschlieBen. Im Zentrum steht 
jeweils ein Pfeiler, am Rand der Fliigeldecke von besonderer Machtigkeit, 
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wie tiberhaupt ihre Stiirke nach dem Innenrand hin stetig zunimmt. 
Die Kolumnen bilden neben der Naht einen auffallenden Nahtstreif 
und stehen oft so dicht, daB die sie umgebenden zirkuliren Erhaben- 
heiten aneinanderstoBen. Als Ausnahme findet man hin und wieder bei 
Untersuchung zahlreicher Elytren, daB8 zwei ungewohnlich dicht ste- 
hende Pfeiler von gemeinsamem Ring umgeben sind, wie sie v. JASCHKE 
(1944) als ,,scheinbare Zwillingskolumnen“ beschreibt, sowie eine Auf- 
lésung der Ringskulpturen und Verschmelzung benachbarter Erhaben- 


Abb. 27. Oryctes nasicornis, Elytren der Imago; Flachenansicht; Ausschnitt. Polygonale 
Anordnung der Hautdriisenkanile um die Pfeiler (pf) (groBe Polarisationskreuze), Haut- 
driisenginge (h) (kleine Polarisationskreuze); Pol. x. 100:1. 


heiten zu bogig verlaufenden Lingswilsten (Abb. 28), die dann nicht 
mehr die Einsenkungsstellen der Pfeiler umgrenzen. Noch weniger haufig 
sind ,,echte“ Zwillingskolumnen, die durch Bertthrung und Verschmel- 
zung der, die sehr dicht stehenden in Bildung begriffenen Pfeiler um- 
gebenden, Epithelmantel zustande kommen. Diese sondern um beide 
Kolumnen zuerst getrennte Lamellensysteme, nach deren Vereinigung 
aber gemeinsame Schichten ab. In polarisiertem Licht leuchten die Exo- 
cuticulaerhabenheiten besonders hell auf, da an diesen Stellen die op- 
tische Achse der Epicuticula in der Bildebene liegt. Aus diesem Grunde 
bedarf die Abb. 28, die dunkle Wiilste zeigt, naherer Erklarung. Hier 
wurde die Elytre bis auf die Erhabenheiten entpigmentiert, so daB die 
dunkelbraun gebliebenen Verdickungen sich scharf vom hell leuchtenden 
Untergrunde abheben. Uber die ganze Elytre zerstreut stehen Chitin- 
haare, meistens der Flache anliegend. Der Hauptfaserverlauf folgt der 
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gréBten Ausdehnung der Elytrenflache. Die Verteilung der Pfeiler laBt 
sich ansolchen Praparaten auch gut in gewohnlichem durchfallendem Licht 
betrachten, sie heben sich dann tief dunkelbraun von der helleren Um- 
gebung ab. Da man die grofen Pfeiler des Innenrandes an der flach 
liegenden Elytre schrig von oben betrachten kann, gestattet auch das 
gewohnliche Licht die Feststellung des bogigen Verlaufes der sie um- 
gebenden Fasern. 

Bei Betrachtung eines isolierten Stiickes der Exocuticula von der 
Flache findet man die Zellabdriicke als sehr sch6ne polygonale Felderung. 


i 7 . mS _ | 
Abb. 28. Oryctes nasicornis, EKlytren der Imago; Flachenansicht; entpigmentiert bis auf 
Exocuticulaverdickungen; Verschmelzung der bogenférmigen Erhabenheiten untereinander; 
Pol. x. 100:1. 


Querschliffe und Schnitte durch eine Elytre lassen den Unterschied 
in der Starke der Doppelbrechung der schwach positiv zur Flachen- 
normalen wirkenden Exocuticula einerseits und der etwas tiber doppelt 
so breiten, negativ zur Flachennormalen sich verhaltenden, unpigmen- 
tierten Endocuticula andererseits erkennen. Im Vergleich zu anderen 
Skeletteilen sind die Balkenlagen hier recht niedrig und die Balken im 
Querschnitt nicht als auf der Schmalseite stehende Rechtecke, sondern 
als quadratisch anzusprechen. Zwischen gekreuzten Nicols ist die 
Balkeniiberkreuzung an Querschliffen wenig auffallend, da die einzelnen 
Lagen nicht senkrecht, sondern unter 45° sich itberlagern. 

An der bereits bei der Puppe beschriebenen falzartigen Ausbuchtung 
der Cuticula des Elytreninnenrandes schwillt die Exocuticula an; auf der 
Elytrenunterseite wird sie diimn. Auch die Endocuticula, scharf am 
Innenrand umbiegend, besteht hier nur aus wenigen feineren Lagen. Die 


Unterseite ist mit Héckerchen besetzt; eine Epicuticula la®t sich optisch 
dort nicht mehr nachweisen. 
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Die als Einsenkung der cuticularen Schichten der Elytrenoberseite 
entstehenden Pfeiler (s. Puppencuticula, S. 233) zeigen die eingesenkte 
Exocuticula in Form eines dunkelbraunen, in polarisiertem Licht schwach 
wirkenden Zylinders (Abb. 29), umhiillt von endocuticularen Balken- 
lagen, die an diesem in geringer Stirke 
entlanglaufen und in die Endocuticula 
der Unterseite einbiegen. Uber den Pfei- 
lernist die H picuticula— welche die Ein- 
stiilpung nicht mitmachte — sehr diinn. 


Das Dickenverhdltnis der cuticularen 
Schichten bei frisch geschliipfter Imago 
ist noch zugunsten der Exocuticula 
verschoben; denn noch nicht alle Lagen 
der Endocuticula sind angelegt. Eben- 
falls sind die Pfeiler teilweise noch nicht 
mit der Elytrenunterseite verschmolzen. 


Abb. 29. Oryctes nasicornis, klytren 
BIEDERMANN (1903) beobachtete — der Imago; Querschliff; Pol. x. 100:1. 


bei Einstellung auf das Niveau einer 

einzelnen Elytrenlamelle ,,treppenartig abgestufte Spaltreihen, welche 
wieder zueinander in der Beziehung stehen, da in der Regel die 
Mittelpunkte der Spalten einer Langsreihe den Liicken zwischen zwei 
Spalten der nachstvorhergehenden Reihe querer Richtung entsprechen. 


Abb. 30a u. b. Oryctes nasicornis, Elytren der Imago; Ausschnitte aus der Flachenansicht 
(oberste Endocuticulalagen); a von frisch geschlipfter Imago, b von fertig entwickeltem 
Tier; Pol. x. 250: 1. anetzartiges Fasergeflecht, b parallele Balken, 


Man kann demgem48 nicht eigentlich sagen, daB eine solche Chitinlamelle 
aus parallel zueinander angeordneten bandartigen Streifen, wie in der 
Regel beim Hirschkiifer, besteht, obwohl ja eine deutlich ausgepragte 
Gliederung in der Langsrichtung der Spalten sofort in die Augen springt. 
Vielmehr handelt es sich um eine geflechtartige Struktur, indem je zwei 
etwas schraig verlaufende Lingsziige durch schrége Queranastomosen, 
die in regelmaBigen Abstainden aufeinanderfolgen, zu einem Ganzen 
verbunden sind, zu einer gefensterten Chitinlamelle, wie sie, allerdings 
nur stellenweise, auch in Skeletteilen des Hirschkafers vorkommen.“ 
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Die Nachpriifung ergab, da® ein solches Bild nur an der obersten Endo- 
cuticulalamelle — hier als einzige vorhanden — der frisch geschlipften 
Imago sich auffinden lieB, dort allerdings vollstandig BrepERMANNs 
Beobachtungen entspricht (Abb. 30a). Bei fertigentwickelten, auspig- 
mentierten Kafern jedoch sind die Spalten der Lamellen so fein und 
weichen so geringfiigig von ihrer reihigen Anordnung ab, daB man ohne 
weiteres von ,,parallel zueinander angeordneten bandartigen Streifen® 
reden kann (Abb. 30b). Die ,,schrigen Queranastomosen“ spielen im 
Gesamteindruck eine nur untergeordnete Rolle. Genannte Tatsache er- 
klart sich wohl dadurch, daB die stirker gefaltete Puppenelytre sich 
beim Schlitpfen als einziger Skeletteil noch bedeutend zu strecken hat, 
um ihre endgiiltige GréBe zu erreichen; die Sklerosierung infolgedessen 
erst spiter eintreten darf. Damit bleiben auch die Zellfortsatze aktions- 
fahig und die Epidermis legt nun im Laufe der Ausentwicklung nicht nur 
neue Lagen an, sondern ist auch fahig, die breiten Zellfortsatzschlitze 
durch nachtragliche Verdickung schon abgesonderter Balken einzuengen. 


2. Dorsale Cuticula des Halsschildes. 


Ein Querschliff des dicken Halsschildes, eines in erster Linie auf 
Druckfestigkeit gebauten Skeletteiles, zeigt in der Endocuticula den fir 
Lamellicornier typischen Bau aus tibereinandergeschichteten Balken- 
lagen betrachtlicher Dimension, eine schon von BIEDERMANN (1903) 
getroffene Feststellung. 

Auffallend ist die enorme Anhaiufung von Hautdriisenkandlen, die 
dicht neben- und hintereinanderstehend die cuticularen Schichten durch- 
ziehen. Sie zeigen oft eine Gestalt, wie sie in gleicher Auspragung an nur 
wenigen Stellen gefunden werden konnte: Beginnend, wie bei der Cuti- 
cula des Hornes (s. 8. 248), mit breiter Basis, werden sie nach oben immer 
schmaler. Das Konvergieren der seitlichen Begrenzungslinien erfolgt 
in vielen Fallen nicht geradlinig, sondern so, da auf der Hohe einer 
langsgetroffenen Balkenlage eine Verbreiterung sich zeigt, die in der 
dariiberliegenden quergeschliffenen Lage einer Einschniirung Platz macht. 
Dieses Verhalten wechselt durch die gesamte Folge der Lagen bis zum 
Bulbus des Kanals. So hat in jeder Schicht der Hautdriisenkanal seine 
gropte Ausdehnung entsprechend dem Balkenverlauf, paBt sich also seinem 
Wechsel durch Abplattung parallel den begrenzenden Bauelementen an. 

Dazu aber ziehen an den Seiten eines Ganges Fibrillen, die teils von 
der Basis aufsteigend, teils aus den Balkenlagen kommend die jeweilige 
Form des Kanals genau wiedergeben, wie die Betrachtung im polari- 
sierten Lichte lehrt. Genanntes Einbiegen der Fibrillen lai8t sich aller- 
dings nur in den jeweils langs getroffenen Balkenlagen feststellen. Der 
Fibrillenmantel begleitet den Kanal bis zum Bulbus. Ein negatives 
Polarisationskreuz des Kanals auf dem Flachschnitt laBt den Schlu8 
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eines spiraligen Ansteigens der Fibrillen um den Kanal gerechtfertigt 
erscheinen. Das fiir die Hautdriisenkanile Angefihrte gilt in vollem 
Umfange auch fiir die Sinneshaarkanile des Halsschildes. 

BIEDERMANN (1903) findet bei seinen Untersuchungen an Lucanus 
im Halsschild Abweichungen vom normalen Bau, insbesondere ,,den 
Typus eines netzartigen Geflechtes‘, den er in Fig. 3 seiner Tafel IIT 
abbildet und als ,,eine Art der Verflechtung™der Fasern“ beschreibt, 
,,wie sie sonst nur von Bindegewebsztigen oder glatten Muskelfasern be- 
kannt ist. In flachen Bogen und vielfach durch kurze Anastomosen 
verbunden, umziehen rechtwinklig sich kreuzende Biindel der fiir den 
Hirschkafer so charakteristischen breiten durchsichtigen Fasern rund- 
liche Raéume, welche an einem solchen Flachenpraparate sehr fein 
und dicht punktiert erscheinen. Das ganze sieht aus wie ein grobes, 
rundmaschiges Netz, bei welchem die Maschen nicht von einzelnen 
Faden, sondern von Biindeln solcher umgrenzt werden.“‘ Ausdriicklich 
wird von ihm erwahnt, daB derartig gebaute Chitinlamellen keines- 
wegs durch die ganze Dicke des Brustschildes verbreitet sind, sondern 
vorwiegend die inneren Schichten zusammensetzen, wahrend die 4uBeren 
normalen Bau zeigen. 

Diese von BIEDERMANN (1903) mitgeteilte besondere Struktur lieB 
sich auch bei Oryctes nasicornis, allerdings nicht im gesamten Halsschild, 
sondern nur an bestimmten Stellen, erkennen. An Quer- und Flach- 
schliffen durch die Halsschildleiste (Lateralwulst) sieht man in Flaichen- 
ansicht dort, wo die daraufsitzenden Hocker angeschliffen sind, ein sehr 
kompliziertes und von der gewohnlichen Bauweise abweichendes Bild, 
das mit BrrpERMANNs Abbildung itibereinstimmt, wahrend sonst die 
Cuticula durch die ganze Dicke durchaus normal strukturiert ist, abge- 
sehen von der Haufigkeit durchziehender Hautdrtisenkanale (Abb. 31). 

Die Ursache dieser verwickelten Struktur ergibt sich aus einem Quer- 
schliff: Die Haufigkeit des Auftretens von Driisenkanalen erfahrt in den 
Héckern ihren Héhepunkt; dabei werden Dimensionen erreicht, die man 
sonst vergeblich sucht (Abb. 32). Nicht genug damit findet man hier 
auch Verzweigung der (mit braunem Material erfiillten) Kanale, was 
ebenfalls sonst kaum angetroffen wird. Durch diese Umstande erklart 
sich der auBergewohnliche Balkenverlauf: die Balken andern, durch die 
Kaniile (h) gezwungen, ihre Strichrichtung dauernd (Abb. 33a und b). 
In polarisiertem Licht findet man am Flachschliff bei Anwendung des 
Kompensators nach BEeREK dicht stehende negative Polarisationskreuze, 
hervorgerufen durch das Ausweichen der Balken um die zahlreichen 
dicht stehenden Kaniale herum. 

BrIEDERMANNs (1903) Deutung der Zentren der Polarisationskreuze 
am Flachschnitt als querdurchschnittene aufsteigende Fibrillenbiindel 
(Legende zu seiner Fig. 3, Tafel IIT) ist nicht zutreffend. In polarisiertem 
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Licht miiBten alsdann bei Untersuchung des Querschliffes diese auf- 
steigenden Fibrillen in Diagonalstellung hell aufleuchten; auch der im 


Abb. 31. Oryctes nasicornis, Halsschild der Imago; Querschliff; normaler Schichtenbau 
der Endocuticula mit normalem Hautdriisenkanal; Pol. x 250:1. 


y 


ANY, 


anomal groBe, zum Teil lings getroffene Hautdriisengiinge. 250:1. 


gewohnlichen Licht sichtbare dunkelbraune Kanalinhalt (Abb. 32 und 
33) spricht dagegen. Pe 

Uber den Héckern der Halsschildleiste nimmt die Hxocuticula an 
Machtigkeit zu. 

BIEDERMANNs Auffassung von der Zusammensetzung der Bandfasern 
(Balken) bei Lucanus ,,aus iuBerst diinnen Faserchen, so daB jede Band- 
faser eigentlich als ein Fibrillenbiindel aufzufassen ist‘, laBt sich sehr 
sch6n an isolierten Balkenlamellen des Halsschildes bestitigen, am deut- 


lichsten dort, wo die Lamelle durch die Praparation abgerissen wurde 
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und dadurch die Balken eine Auffaserung erfuhren. Aber auchinnerhalb 
der natiirlichen Schichtenfolge sieht man zwischen gekreuzten Nicols auf 
Querschliffen in lings getroffenen Balken des éfteren eine feine Hori- 
zontalstreitung. 

Abb. 34 gibt zwei isolierte, sich etwa rechtwinklig iiberkreuzende, 
normal gebaute Balkenlagen des Halsschildes wieder, mit Zellfortsatz- 


h 


h 


Abb. 33a u. b. Oryctes nasicornis, Halsschild der, Imago; Flachschliff durch Halsschildleiste , 
Komplizierter Balkenverlauf hervorgerufen durch sehr dicht stehende auBerordentlich 
groBe Hautdriisenkanile (h); a gewohnliches Licht, b Pol. x 250:1. 


schlitzen und Hautdriisengingen, und macht deren groBte laterale Aus- 
dehnung in Abhangigkeit von der Streichrichtung der Bauelemente jeder 
Lage deutlich. Das Bild wurde durch Einschalten eines 1/16 A-Glimmer- 
plattchens erhalten und gibt die eine Lage hell, in Additions-, die andere 
dunkel in Subtraktionsstellung wieder. Das Zusammenwirken der beiden 
sich iiberkreuzenden Lagen bedingt die Polarisationsfarbe grau. Der 
in polarisiertem Licht dunkle, hier durch Glimmerkompensator auf- 
gehellte Untergrund tritt im Zentrum der quergeschnittenen Hautdriisen 
zutage. Ihre wie oben beschrieben ausgezogenen Ginge bilden die in 
18* 
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der Abbildung weiBen oder schwarzen Kreuzschenkel, den EinfluB des 
Glimmerplattchens auf ihre zugeordnete Balkenlage wiedergebend; denn 
an diesen Stellen liegt jeweils nur eine Schicht iitber dem Untergrunde. 
Dadurch gelangt der erzeugte Gangunterschied hier vollstandig zur 
Wirkung. 
3. Cuticula des Hornes. 

In der ausentwickelten Cuticula des Hornes ist das Dickenverhaltnis 

von Exo- und Endocuticula stark zugunsten der letzten verschoben. Die 


Abb. 34. Orne Heateotas Halsschild der Tae a, isolierte sign kreuzende Balkenlagen 
von der Flache; Pol. x unter Wirkung einer 1/16 4 Glimmerplatte; die eine Lage (hell) in 
Additions-, die andere (dunkel) in Subtraktionslage zum Kompensator. 810:1. zs Zell- 

fortsatzschlitze, h Hautdriisenginge, wu aufgehellter Untergrund. 
Epicuticula.als oberste Schicht nimmt auch hier keine groéBere Machtig- 
keit an, als fiir Larve und Puppe beschrieben; sie wird nach der Horn- 
spitze zu immer dinner. 

Ein medianer Langsschliff, betrachtet im gewédhnlichen Licht, 1iBt von 
au8en nach innen vier Zonen unterschiedlicher Farbung (Pigmentierung) 
erkennen: die diinne farblose Hpicuticula, die dunkel rotbraune Hxo- 
cuticula, an Machtigkeit vor der Spitze zunehmend und die Hndocuticula 
zu einem Viertel hellbraun, zum grdBeren Teil farblos.. Recht gut ver- 
folgen lassen sich auch hier schon ihre breiten Balkenlagen, ebenso der 
Verlauf der Hautdriisengénge. Als breite Kanile an der Basis der Endo- 
cuticula beginnend, werden diese nach oben zunehmend schmialer und 
bilden im unteren Hornteil an der Grenze von Exo- und Endocuticula, 
manchmal schon in der letzten Balkenlage, eine Verbreiterung, einen 
Bulbus. Im oberen Hornteil gehen sie oft noch ein Stiick in die Exo- 
cuticula hinein. Durch die Exocuticula fiihrt vom Bulbus ausgehend ein 
feiner Gang zur Ausmiindung. Haufig sind Sinneshaare. 
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Polarisiertes Licht erweist in Diagonalstellung des Praparates die 
relativ grobe Schichtung der Endocuticula, deren Balken recht groBe 
Dimensionen erreichen. Bei Hinschaltung einer Gypsplatte Rot I wird 
der hellbraun pigmentierte Anteil der Endocuticula unter +45° grin 
(Mischfarbe aus blau und hellbraun). An der Basis des Hornes zeigt der 
Medianschliff durchaus den bereits von BIEDERMANN (1903) an Lucanus- 
Mandibeln beschriebenen Aufbau aus rechtwinklig sich kreuzenden, daher 
bei geeigneter Schliffrichtung alternierend quergetroffenen, dunkel blei- 
benden Balkenlagen und laingsgetroffenen, hellen (Abb. 35). Gegen die 


Abb. 35. Oryctes nasicornis, Horn der Imago; Langsschliff; Teilansicht der Endocuticula 
an der Hornbasis; alternierende Balkenlagen; polarisiertes Licht. 375:1. 


Abb. 36. Oryctes nasicornis, Horn der Imago; Langsschliff; Teilansicht. der Endocuticula 
in der Hornmitte. Kreuzungswinkel der Balkenlagen 45°; polarisiertes Licht bei Ortho- 
gonalstellung. 375:1. 


Hornspitze hin tritt alsbald ein Verlaufswechsel ein, derart, daB alle 
Balken schlieBlich unter 45° sich kreuzen. Halbiert dann der Schnitt 
den spitzen Kreuzungswinkel, so erscheint ein Bild wie in Abb. 36, alle 
Balkenlagen sind annadhernd gleich schrag getroffen. An der Hornspitze 
biegen die Balken um. 

Getrennt werden die Balken in den einzelnen Lagen durch schmale 
in gleicher Richtung streichende Fibrillen, die leicht wellig zwischen 
ihnen hindurchziehen und in ihrer Gesamtheit flache Bander darstellen, 
wie auch am Querschliff ersichtlich. Bei alternierendem Balkenverlauf 
miissen sich aufsteigende Fibrillenlamelien wie durch axiale Drehung in 
in die jeweilige Strichrichtung einstellen. 

Interessante Bilder geben Querschliffe. An den lateralen Flaichen des 
Hornes erscheint das normale Bild sich tiberkreuzender Balkenlagen. Die 
Breite simtlicher quergetroffener Balken ist hier gleich, ihre HOhe nimmt 
von innen nach aufen gleichmaBig zu; die auersten sind also am 
héchsten. An der Grenze von Endo- zur Exocuticula tritt zwischen 
gekreuzten Nicols ein dunkler Kompensationsstreifen auf. Zwischen je 
zwei dunklen Balkenquerschnitten leuchten radial stehende feine Fibrillen 
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hell auf, ebenso an den Grenzen der iibereinanderfolgenden Lagen in 
Diagonalstellung als helle Linien in der tangentialen Richtung des Pra- 
parates ziehend. Auf diese Erscheinung wurde bereits oben bei der 
Beschreibung des Lingsschliffes hingewiesen. 

Die Stirnseite des Hornes bietet im polarisierten Licht ein anderes Bild 
dar, denn alle Balken laufen hier unter gleichem Winkel in die Schnitt- 
ebene. Querschliffe durch den unteren Hornteil erwecken durch undeut- 


liche obere Balkenbegrenzung den Eindruck einer dachziegeligen Uber- 
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Abb. 37. Oryctes eI Horn der Imago; mittlerer Teil; Endocuticula,quer; Rokewstasie 
ak nach innen auskeilende ,,Balkensiéule‘’. 
lagerung, weiter oben verschwindet die abgerundete innere Balken- 
begrenzung und das Aussehen der Balken wird quadratisch (Abb. 37). 
Von innen nach auBen verschiebt sich der Durchmesser der Balken zu- 
gunsten der Lange. Radial und tangential in groBer Deutlichkeit aus- 
gebildet, laufen Fibrillenlamellen, sowohl die Einzelbalken als auch die 
ganzen Lagen voneinander trennend und an den seitlichen Kanten zweier 
Balken oft zu einer Verdickung anschwellend. In der Raumeinheit weisen 
die oberen Lagen mehr Balken auf als die unteren, da ja der Durchmesser 
der von den oberen Lagen gebildeten konzentrischen Systeme gréfRer ist 
als der der inneren. Folglich nimmt nach innen zu die Balkenzahl je 
Raumeinheit ab. Dies geschieht so, daB eine ,,Balkensdule‘‘ nach innen 
keilformig spitz zulauft, also immer schmaler wird und schlieBlich in 
einem sehr schmalen unten zugescharften Balken endet (ak, Abb. 37). 
Die einzelnen ,,Saulen‘‘ dringen dabei wechselnd tief in die Endocuticula 
ein. In den Fibrillenlamellen bemerkt man hier Verzweigungsstellen. 
Im untersten Endocuticulaabschnitt herrscht fast zirkularer Balken- 
verlauf. Gut laBt sich auch hier die Stellung eines jeden Bulbus der 
Hautdrtisenginge an der Grenze Endocuticula—Exocuticula erkennen. 
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Kin Flachschliff, der nur die auBerste Lage der Endocuticula und die 
Exocuticula enthalt, zeigt von innen her betrachtet die Haufigkeit der, 
jetzt quergetroffenen Hautdriisenginge, die bei hoher Einstellung in 
ahnlicher Form erscheinen wie die Schlitze zwischen den Balken, nur 
viel groBer; bei tiefer Kinstellung werden die Bulbi dicht iiber der Exo- 
cuticula sichtbar. Der Querschnitt der Hautdriisenkanale in der Endo- 
cuticula ist also nicht rund wie der der feinen Miindungsginge in der 
Exocuticula jenseits eines jeden Bulbus. Die Balken der duBersten Endo- 
cuticulalage haben alle gleiche Streichrichtung. Sie laufen in sehr steilen 
Spiralen zur Spitze des Hornes. Ein dickerer Flachschliff auf die AuBen- 
flache bei Erhaltung der beiden auBersten Balkenlagen macht deutlich, 
daB die spiralige Verlaufsrich- 
tung der vorletzten Balkenlage 
zu der obersten gegensinnig 
gerichtet ist. Diese Orientierung 
wird nicht streng eingehalten, 
denn durch das Ausweichen an 
den zahlreichen Hautdriisen- 
gangen erscheinen die Balken 
hin- und hergebogen, so daB es 
Stellen gibt, an denen sie sich 
fast rechtwinklig mit den darun- 
tergelegenen kreuzen. 

An der Basis besitztdasHorn | = 
rae ei Se emt or aoa” 
keilt hier die oberste Lage der Balkenlage; Pol. X375:1. 
Endocuticula am Flachschliff 
aus. Die erhalten gebliebene Exocuticulafliche zeigt auch hier wieder 
ihre sich iberkreuzenden Fibrillenlagen, die auf dem Querschnitt unsicht- 
bar sind (vgl.auch beim Halsschild der Puppe). An der Begrenzungsflache 
der Exocuticula zur Endocuticula findet man deutlich Abdriicke der Epi- 
dermiszellen. Auf Grund dieser Abdriicke laBt sich gut verfolgen, daB 
in jedem Balkenschlitz der Fortsatz einer Zelle steckte und daB die in 
Abb. 38 in Diagonalstellung erkennbaren quer zur Balkenorientierung 
verlaufenden dunklen Streifen in etwa die Bezirke eines Balkens ab- 
grenzen, die von einer Zelle sezerniert wurden. Langere Schlitze ent- 
hielten mehrere hintereinanderstehende Fortsatze verschiedener Zellen. 
Durch Heben und Senken des Tubus 1aBt sich feststellen, daB die 
Schlitze innerhalb einer Lage leicht kegelformig sind, bei héherer Ein- 
stellung erscheinen sie breiter, bei tiefer schmialer. 

Die natiirliche Oberfliche weist nahe der Hornbasis bogig ausge- 
bildete Exocuticulaerhabenheiten, von Epicuticula tiberkleidet, auf, die 
dem Kopf wie ja auch dem Halsschild ein chagriniertes Aussehen ver- 
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leihen. Im polarisierten Licht bieten sie sich besonders hell dar, da die 
sonst senkrecht zur Oberfliche (negativ zur Tangente) stehende optische 
Achse der Epicuticula hier in Betrachtungsebene liegt. 


4. Cuticula der Extremitaten. 


Die Fldchenansicht des Femurs 1aBt die Ursache der schon makro- 
skopisch auffallenden Ausrichtung der Haare, derart, da alle leisten- 
stiindigen schrig abstehend caudalwirts orientiert sind, erkennen. Man 
findet naimlich in einer lings verlaufenden Haarleiste schrag gestellte 
Gruben, in denen die Haare inserieren, und die auf einer Seite von auf- 
gewolbter Exocuticula tiberdacht sind, so ihre Stellung vorschreibend. 
Umgeben sind die Gruben stets von einer Anzahl groferer Hautdrisen, 
deren Miindungsginge leicht hin und her gewunden in die Grubenwande 
laufen. Auch sonst sind auf der Flache Hautdriisenginge verteilt, deren 
Bulbi auf nicht ganz gleicher Héhe stehen. Isolierte Balkenlagen des 
Femurs von der Flache betrachtet zeigen in polarisiertem Licht verhalt- 
nismaBig feine Schlitze. 

AufschluBreich ist die Betrachtung von Querschnitten unter Kreuz- 
stellung der Nicols, aus denen einmal hervorgeht, daB die Verstaérkung 
der Randkanten durch grébere Balkenlagen erfolgt, wahrend das Diinner- 
werden der Cuticula auf den Flachen nicht durch Ausfall endocuticularer 
Schichten, sondern durch Verfeinerung der gleichbleibenden Anzahl 
erfolgt. Zum anderen findet man, an der gegentiber dem Trochanter 
gelegenen Kante besonders auffallig, das Vorherrschen einer Vertikal- 
struktur, die sonst im Vergleich zur Horizontalstruktur sehr zuriicktritt ; 
zumindest im Bereiche der Endocuticula, wahrend allerdings die Exo- 
cuticula durchweg die Querstreifung durch Porenkanile zeigt (Abb. 39). 
Geht man von der normalen Strukturierung aus, so beginnt die Um- 
orientierung als Aufwolbung in vielen Balkenlagen und Zwischenlamellen, 
durch gedringte Stellung von Hautdrtisenkanilen eingeleitet, die dann, 
immer stirker von vertikal streichenden Fibrillen umgeben, sich ver- 
zweigen und an der oberen Grenze der Endocuticula schlieBlich derart 
von Fasern eingehiillt erscheinen, da man die Kanile kaum mehr 
erkennt und erst in der Exocuticula (ex) die Miindungsgiinge wieder 
deutlich zum Vorschein kommen. Die innersten Endocuticulalagen (hs) 
zeigen, von den aufsteigenden Driisenkandlen durchbrochen, ungestorten 
Verlauf. Die vertikalen Fibrillenbiindel entspringen, wie das polari- 
sationsoptische Verhalten lehrt, immer der Grenze zweier Balkenlagen 
und steigen aus dieser auf. Der innige Zusammenhang zwischen hori- 
zontalen und vertikalen Fibrillen wird durch wandernde Ausléschzonen 
beim Drehen des Priiparates deutlich. Trotz aller Umordnung sind 
immer noch Teile der Normalstruktur zu sehen. Zwischen zwei quer- 
getroffenen Balken laufen die Fibrillenbiindel leicht abgeplattet hin- 
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durch. Zur Exocuticula hin verasteln sich die Fibrillenbiindel immer 
weiter und dringen mit den Endfortsatzen in diese ein. Sie stehen in 
enger Verbindung mit den Porenkandlen. Dadurch ist die Grenze Exo- 
cuticula—Endocuticula gleitend, wird aber angedeutet durch das Auf- 
treten der braunen Pigmentierung. 


Pee carter THN pai 
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Abb. 39au. b. Oryctes nasicornis, Femur der Imago; Querschliff. Vorherrschende Vertikal- 

struktur in der oberen Halfte der Hndocuticula. a gewdhnliches Licht, b Pol. eZ oOr dl. 

ex Exocuticula, vs Zone mit Vertikalstruktur, hs Zone mit normaler Horizontalstruktur, 
n Nut, in die der Trochanter eingreift. 


Ebenso wie in Flachenansicht zeigt ein Querschliff die verschieden 
hohe, jedoch das oberste Viertel der Endocuticula nicht unterschreitende, 
Stellung der Bulbi der Hautdriisenginge. 

Ein Querschliff durch die Tibia gibt das gewohnte Bild des endocuti- 
cularen Schichtenbaues mit zwischen quergetroffenen Balken auf- 
steigenden Fibrillen und Hautdriisenkanalen. Ihr Kaliber nimmt auch 
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hier mit zunehmender Machtigkeit der Exocuticula oder Ausbildung 
besonderer Exocuticulaerhabenheiten zu. 

Isolierte, angeschliffene Stiicke des endocuticularen Schichtenbaues 
lassen auf der Flache infolge Wegnahme dariibergelegener Balkenlagen 
aus den Balkenschlitzen ein wenig herausragende Fortsatze erkennen 
(Abb. 40), die vertikalen Fibrillenbiindel, in gewéhnlichem Licht gut 
sichtbar in polarisiertem Licht neutral, da man in Richtung ihrer optischen 
Achse sieht. Ahnliche Bilder wurden auch am Femur erhalten. 

Trotz einer im Liangsschliff oft feststellbaren gegensinnig leicht bogig 
gekriimmten Balkenstrichrichtung in aufeinanderfolgenden Lagen, er- 
scheint die vorherrschende Orien- 
tierung bei Kreuzstellung von 
Polarisator und Analysator langs 
der groBen Achse. 

Liingsschliffe durch die auf- 
einanderfolgenden T'arsenglieder 
ergaben folgende Feststellungen : 
das erste und zweite Glied zeigt 
in gewohnlichem Licht eine dicke, 
tief dunkelbraun gefirbte Exo- 

cuticula. In polarisiertem Licht 
Abb. 40. Ones nasicornis, Tibia Peete dagegen stellt sich heraus, dafs 
Endocuticula, flach; vertikal aufsteigende pyoch ein Zeid der Endocuticula 
Fibrillenbiindel (ehemalige Zellfortsitze) in < : 5 = 3 
den Balkenschlitzen, 375:1. in die Pigmentierung einbezogen 
wurde. Dieser ungewohnliche 
Befund wird dadurch gerechtfertigt, daf noch Balkenlagen zu erkennen 
sind, oberhalb derer ein auffallend hell rotbrauner Streif sich hinzieht 
— auch schon im gewohnlichen Licht kenntlich — und auf der Hohe 
dieses Streifens, oft noch etwas in die sich anschlieBende Exocuticula 
vorstoBend, die Bulbi der Driisen stehen, die sich ja immer in der ober- 
sten Region der Endocuticula ausbilden. Vom proximalen Ende beider 
Glieder ausgehend nehmen die Balkenlagen im ersten Drittel an Michtig- 
keit etwas zu, um zum distalen Ende hin durch fortschreitende Ver- 
feinerung die Starke der Endocuticula soweit herabzusetzen, daB ihre 
Lagen eine Feinheit erreichen, wie man sie eigentlich nur an den Lamellen- 
systemen der Exocuticula gewohnt ist. Durch scharfen Einschlag der 
Wandungen wird am distalen Ende eines jeden Tarsengliedes die In- 
sertionsstelle fiir das nachstfolgende geschaffen, wobei sich an den An- 
satzstellen die cuticularen Schichten in der Weise verhalten, daB ein 
Ubergang der Endocuticula zum niachsten Glied nicht zu verfolgen ist 
— diese also auslaiuft —, wihrend die Exocuticula keine Unterbrechung, 
nur am Umschlag einen teilweisen Pigmentverlust erfahrt, dadurch an 
eine Intersegmentalhaut erinnernd, wie sie Karzov (1911) beschreibt. 
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Die Endocuticula beginnt in jedem Tarsenglied an den Stellen des Aus- 
tritts aus dem iibergreifenden vorhergehenden Glied, dann sofort an 
Starke ihrer Lagen rasch zunehmend. 

Die Verhaltnisse in den folgenden Gliedern gleichen denen der be- 
schriebenen durchaus; im vierten Glied ist insofern ein Unterschied 
eingetreten, als die Endocuticula nun bis auf wenige innerste Lagen 
gedunkelt ist, eine auch am Klauenglied sichtbare Erscheinung. Bei 
ihm gehen die Hautdriisenverbreiterungen recht weit in die Exocuticula. 


ex en 


Abb. 41. Oryctes nasicornis, Endklaue der Imago; Langsschliff; gew6hnliches Licht. 53:1. 
ex Exocuticula, en Endocuticula. 


Durchweg braun pigmentiert und fein geschichtet zeigt sich im 
medianen Langsschliff die Endocuticula der Hndklauen (Abb. 41). Eine 
Uberkreuzung der Lagen ist bei dieser Schliffrichtung nicht mehr fest- 
stellbar. Zur Klauenspitze hin wird die Schichtenfolge so fein, daB sie 
nicht mehr zu bemerken ist und die Endocuticula auslaiuft, in ihrer 
ganzen Ausdehnung von nicht dicht stehenden, aber groBen, in Klauen- 
spitzenrichtung geneigten Driisenkanalen durchsetzt. Mit zur Spitze 
schnell anwachsender Machtigkeit bildet die Exocuticula iiber der aus- 
keilenden Endocuticula eine innere Zone besonders dunkler Farbung aus. 

In allen Tarsengliedern gibt die Lingsachse die Hauptstreichrichtung 
der Balkenlagen an. 


IV. Allgemeines zur Cuticula. 

Vergleicht man die Bauverhiltnisse der Oryctes-Cuticula im Laufe der 
Ontogenese, so ergibt sich die Wirksamkeit stets gleicher Strukturierungs- 
prinzipien, die, bedingt durch wechselnde Gegebenheiten, an verschie- 
denen Stellen, gewohnlich im Einklang mit funktionellen Anforderungen, 
starker oder schwicher modifiziert erscheinen, sich aber immer auf den- 
selben Grundplan zuriickfithren lassen. Diese Grundbauweise zeigt schon 
die Larvencuticula mit Hpicuticula, sowie geschichteter Hxo- und Endo- 
cuticula, in denen vertikale Verbindungen aber noch fehlen. 
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Die diinne Lpicuticula des Oryctes erweist sich durch alle Entwick- 
lungsstadien als gleichbleibend, lediglich an Machtigkeit anschwellend 
oder abnehmend, hin und wieder auch verschwindend, z. B. auf der 
Unterseite der Elytren. Das eigenartige optische Verhalten — negativ 
doppelbrechend zur Tangente — diirfte auf ihrer spezifischen chemischen 
Zusammensetzung beruhen, vielleicht auf Beigabe gerbender Stoffe und 
Lipoid zu der Proteingrundlage (vgl. W. J. Scumipr 1954, 8. 545). 

Burscuir (1894) war der erste, der diesen andersartigen Aufbau 
der Epicuticula auf Grund chemischer Reaktionen erkannte. In der 
Folgezeit untersuchte insbesondere KUHNELT (1928) den Chemismus der 
Epicuticula, fand die véllige Abwesenheit von Chitin auf Grund 
negativer Chitinreaktionen und stellte Cholesterin und Fettsauren fest, 
die als ,,Cholesterinester der Fettsauren“ vorliegen sollen. Diese Lipoid- 
cuticula erwies sich als chemisch auBerordentlich resistent und als Ur- 
sache der Unbenetzbarkeit der Arthropodencuticula gegentiber Wasser. 
Die neueren Autoren (s. bei WIGGLESWoRTH 1948 und RicHarps 1951) 
zeigen die Epicuticula zusammengesetzt aus verschiedenen zeitlich und 
raumlich aufeinanderfolgenden Schichten: Zuinnerst liegt eine aus poly- 
merisierten Lipoproteinen bestehende Cuticulinschicht (WIGGLESWORTH 
1933), durch die Porenkanale ziehen. Aus diesen treten Polyphenole aus, 
die die Polyphenolschicht (LEES 1947) bilden. Dariiber gelangt die Wachs- 
schicht zur Abscheidung, die zu orthorhombischen Mikrokristallen erstarrt 
(Hurst 1950), die senkrecht zur Oberflaiche angeordnet sind. Als auBere 
Begrenzung soll eine von Hautdriisen gelieferte Zementschicht mit zwei- 
felhafter chemischer Zusammensetzung folgen (WIGGLESWORTH 1948). 
Nicht tiberall jedoch ist diese Schichtenfolge auffindbar, oft treten nur 
zwei Schichten auf: eine Proteinschicht als innere und eine Wachsschicht 
als AuBere Lage (s. bei RicHaRpDs 1951). 

Ausbildung von Cuticulaerhabenheiten (,,Relief‘‘) auf der AuBen- 
flache wird bei Oryctes stets durch Aufwolbung von exocuticularen Lagen 
bedingt, deren typische Struktur dadurch aber keine Veriinderungen er- 
leidet. Die Exocuticula unterliegt an den untersuchten Stellen, mit Aus- 
nahme der Larvenstigmen, tiberhaupt keinen tiefergreifenden Umbil- 
dungen durch funktionelle Erfordernisse, gibt im Gegenteil iiberall einen 
Aufbau zu erkennen, wie er aus der Besprechung der Larvencuticula 
gelaufig ist. Eine Anderung tritt infolgedessen auch bei der Anlage des 
definitiven Exoskeletes in der Puppe nicht ein. Elytrenkolumnen stel- 
len nur insofern eine Ausnahme dar, als hier die Exocuticulafibrillen 
als Biindel durch die Elytre von der Oberseite kommend auf die Unter- 
seite laufen. 

Wie sich aus den Literaturiibersichten von WIGGLESWoRTH (1948) 
und RicHarps (1951) ergibt, muB die chemische Zusammensetzung der 
Exocuticula als recht kompliziert bezeichnet werden. Nach Anlage der 
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Epicuticula gebildet, wird das neben Protein vorhandene Chitin einem 
Hartungs- und Dunklungsproze8 durch enzymatisch gesteuerte Vor- 
gange unterworfen. An dieser Sklerosierung haben die Porenkaniile 
bestimmenden Anteil. Sie enthalten zuerst Plasmafilamente der Epi- 
dermiszellen; sind aber im Endzustand in vielen Fallen, so auch bei 
Oryctes, chitinisiert. Der Zusammenhang zwischen Porenkanilen und 
Sklerosierung ergibt sich bei rein morphologischer Betrachtung schon 
aus der immer wieder auffindbaren Anhaufung von Porenkanilen an 
Orten besonders intensiver Pigmentierung, also sklerosierten Stellen. 

Die Haufigkeit der Porenkandle verdeckt am Querschnitt die in der 
Exocuticula vorhandene Horizontalstruktur in vielen Fallen und ihr 
(chitinisierter) Inhalt ist Ursache der negativen Anisotropie, auf die 
Tangente bezogen, die an solchen Stellen bei Oryctes zu beobachten ist. 
Nach Chloratrenbehandlung nimmt die durch die Pigmentierung ge- 
schwachte Intensitaét der Doppelbrechung wieder zu, woraus vielleicht 
der Schlu8 zu ziehen ist, daf& die Inkrusten gegensitzlichen optischen 
Charakter besitzen. Ktunett (1928) erhielt nach Entpigmentierung 
der Exocuticula von Oryctes in dieser alle Reaktionen des Chitins. Durch 
die Sklerosierung wird das urspriinglich nachgiebige und biegsame Chitin 
spréde und hart, daher die Schwierigkeiten beim Anfertigen von Quer- 
schnitten, in denen die Exocuticula meist vielfach zersplittert vorliegt. 
Die Sklerosierung nimmt von auBen nach innen ab. 

Der endocuticulare Bereich ist bei Oryctes fiir Abweichungen in den 
Bauverhaltnissen der Cuticula, vornehmlich maBgebend. Er pragt 
also in erster Linie das Erscheinungsbild modifizierter Strukturen. Ein 
Musterbeispiel dafiir ist das Rahmenwerk der larvalen Kopfkapsel; die 
bei Flachenansicht so auBerordentlich auffallende Formgebung betrifft 
gemaB dem Querschnitt nur einen bestimmten Teil der Endocuticula. 
Durch geringfiigigen Umbau wird hier ein Effekt erzielt, wie man ihn 
in a4hnlicher Weise innerhalb cuticularer Bildungen sonst vergeblich 
sucht.. Dabei wird das Prinzip der Schichtung und Uberkreuzung 
nirgends verlassen. 

Bei den Stigmen der Oryctes-Larve als einer hochspezialisierten Cuti- 
cularstruktur fallen die Bauverhiltnisse insofern aus dem Rahmen, als 
in diesem Falle auch die Hzocuticula in die Umbildungen einbezogen ist. 
In der Stigmenplatte wird die Horizontalstruktur in der Exocuticula 
aufgelockert, bleibt aber als Querverbindung der Vertikalstruktur un- 
schwer erkennbar. Aber auch an den Pfeilern selbst erhalt sich die 
Durchsetzung mit horizontalen Lamellen. Die funktionelle Strukturver- 
anderung geht hier also zu Lasten der Exocuticula; in ihr liegen die 
groBen Hohlraiume. 

Die Anlage der endgiiltigen Endocuticula in der Puppe scheint auf 
den ersten Blick einer anderen GesetzmiBigkeit zu unterliegen. Es zeigt 
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sich aber immer wieder, daB die Balken nichts anderes darstellen als 
eine Weiterbildung und Vergréberung der Elemente, die den gleichen 
von der Larvencuticula geliufigen Schichtungs- und Uberkreuzungs- 
gesetzen unterliegen, allerdings wieder mehr oder weniger abgewandelt, 
wie bei den ,,Balkensdulen‘‘ des Hornes oder in besonders starkem 
MaBe im Lateralwulst des Halsschildes. Daneben bilden sich auf der 
Basis urspriinglicher Zellfortsatze vertikale Fibrillenziige aus, die Bal- 
kenlagen durchsetzend und die aufeinanderfolgenden Schichten verbin- 
dend. Meist treten diese aufsteigenden Fasern stark zuriick, erlangen 
aber — wie bei den Extremitaéten — in wenigen Fallen vorherrschende 
Bedeutung. 

Die beiden innerhalb der cuticularen Puppenhiille auftretenden Zonen 
der Endocuticula sind anfangs nicht so auffallend geschieden. Sie bilden 
sich mit zunehmendem Alter der Puppe immer deutlicher aus — die 
Endocuticula schrumpft, ein Ereignis, das sofort nach Abheben der 
cuticularen Hille einzusetzen scheint. Auf der Oberflache stehende 
Chitind6érnchen sind jeweils aus einer Zelle vor Anlage der Exocuticula 
hervorgegangen. 

Die Grenze von EHxo- und Endocuticula ist, wie an entsprechender 
Stelle ausgeftihrt, keineswegs immer scharf und deutlich. Bei gleitender 
Begrenzung sind die Schichten unterscheidbar durch die feinere Lamel- 
lierung, das deutliche Auftreten von Porenkanalen sowie die Pigmen- 
tierung bei der Exocuticula, durch die grébere Lamellierung, die breiten 
Hautdriisenkanile, das Fehlen der Porenkanale und Pigmentierung bei 
der Endocuticula. Beim Fehlen dieser Unterscheidungsmerkmale 1laBt 
sich (s. Elytrenunterseite) keine Trennung mehr vollziehen. In diesem 
Falle werden beide Lagen als ,,Procuticula’* (RicHARDS 1951) zusammen- 
gefabt. 

Die Epidermis, bei der Larve ein Plattenepithel, zeigt bei der Puppe 
Zellen cylindrischer Gestalt, die besonders im Horn recht groB werden 
konnen. Ausbildung von Plasmafortsitzen, bei der Epidermis der 
Puppenelytren zu beobachten, wird auch von Sprune (1932) bei Cara- 
biden und Reuter (1937) bei Calandra beschrieben. Die Anwesenheit 
von Zellkernen in den Plasmafortsitzen, wie sie SPRUNG (1932) bei 
Carabiden angibt, kann fiir Oryctes nasicornis nicht bestitigt werden. 
Stellung und Funktion der epidermalen Zellfortsitze wurden bereits 
anlaéBlich der Besprechung des Puppenhornes diskutiert. Zu erwahnen 
bliebe noch, da man nicht selten Balkenschlitze antrifft, die — stark 
in die Lange gezogen — mehrere Zellfortsitze enthalten. 


Zusammenfassung. 


Die Untersuchung erstreckt sich auf Larve, Puppe und Imago von 


Oryctes nasicornis und wurde vor allem im Polarisationsmikroskop vor- 
genommen. 
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1. Die Larvencuticula zeigt eine Gliederung in Epi-, Hxo- und Endo- 
cuticula, die beiden letzten — wie von der definitiven Cuticula her 
bekannt — mit wechselnder Faserungsrichtung zahlreicher aufeinander- 
folgender fibrillarer Lagen. Wahrend die E'picuticula sich negativ doppel- 
brechend in bezug auf die Tangente verhalt, wirken die beiden anderen 
Lagen positiv (Formdoppelbrechung des Chitins). Fiir die Haare der 
Larvencuticula lieB sich eine schraubige Anordnung der Chitinelemente 
um die Lingsachse wahrscheinlich machen. 

2. Der eigenartige Aufbau der Cuticula des Larvenstigmas beruht 
darauf, daB in der Stigmenplatte eine Auflockerung der zarten exocuti- 
eularen Horizontalschichten eintritt, die Ausbildung von Hohlraumen 
nach sich zieht, deren kleinere noch von horizontalen Lamellen durch- 
setzt werden, waihrend die groBen nur Reste von solchen enthalten, die 
an den Vertikalstrukturen ansitzen. Die Vertikalstrukturen gliedern 
sich in solche I. Ordnung, die vom Stigmenrand ausgehend zum Mittel- 
stiick ziehen, und in solche IT. Ordnung, die als vertikale Verzweigungen 
von den ersten ausgehen, sich distal weiter aufspalten und an der Stigmen- 
platte angreifen. Sie reichen bis in die Endocuticula hinab. Das von 
der Flache sichtbare polygonale Zellmuster wird von den obersten 
exocuticularen Lamellen erzeugt, deren Fibrillen als erhabenes Rah- 
menwerk im Umkreis jeder Masche circular verlaufen. Die umstrittene 
Perforation jeder Masche konnte sichergestellt werden. 

3. Das fiir die Flachenansicht der larvalen Kopfkapsel bezeichnende 
polygonale Rahmenwerk gehért der Endocuticula an und unterscheidet 
sich von dem gewodhnlichen Verhalten durch das Auftreten starker 
Fibrillenlagen in Richtung der Rahmen und schwacher senkrecht dazu. 
Es versteift die Cuticula gegen den Zug der Muskelbiindel, die in den 
Maschen durch Vermittlung epidermaler Tonofibrillen ansitzen. Nur 
im Rahmenwerk selbst liegen Hautdriisenginge. 

4. Die cuticulare Puppenhiille trigt auf der Oberflache eigentiimliche 
,,Chitindérnchen“‘, jedes einer Zelle zugehorig. Abweichend von der 
Larvencuticula vermiBt man die Hpicuticula; die Endocuticula scheidet 
sich mit fortschreitender Austrocknung in zwei deutlich gesonderte 
Lagen. Die cuticulare Hiille der Elytrenunterseite unterliegt vom Rande 
nach innen hin zunehmenden Veranderungen: zuerst verschwinden die 
Chitindérnchen und die Exocuticula, dann gehen ,,iiuBere“ und ,,innere“ 
Endocuticula ineinander tiber. 

5. Die Puppencuticula besteht aus Hpi-, Hxo- und Endocuticula. Oft 
bereits weitgehend sklerosiert, zeigt die Exocuticula durch sehr zahl- 
reiche Porenkanale — also Uberwiegen der Vertikalstruktur — an be- 
stimmten Stellen negative Doppelbrechung zur Tangente. Wahrend der 
Puppenruhe erfolgt die Ausbildung erster endocuticularer Balkenlagen. 
Jede Balkenlage stellt eine zusammenhiangende parallelfaserige Platte 
dar, die durch die eindringenden in Reihen gestellten Zellfortsatze in 
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Balken aufgeteilt wird. Ein Balken ruht daher, im Querschnitt be- 
trachtet, tiber der Grenze zweier Zellreihen. Die Zellfortsaitze werden 
innerhalb der gekreuzten Balkenlagen bei fortschreitender Ausentwick- 
lung zu einem schmalen Band, das — chitinisiert und fibrillar differen- 
ziert — der jeweiligen Verlaufsrichtung sich wie durch axiale Drehung 
anpaBt. 

6. Alle untersuchten Skeletteile der Imago zeigen den bekannten Bau 
der Lamellicornier-Cuticula; allerdings lieBen sich verschiedene Ab- 
weichungen auffinden. Fiir die Besonderheiten im Lateralwulst des Hals- 
schildes, nimlich fiir den verwickelten vielfach verschlungenen Balken- 
verlauf, sind auBerordentlich miachtige, verzweigte Hautdrisenkanadle 
verantwortlich zu machen. Im Horn des mannlichen Kafers fallen an 
der Stirnseite alle Balkenlagen unter gleichem Winkel in die jeweilige 
Ebene des Querschliffes ein, wobei die Balkenzahl der konzentrischen 
Systeme von auSen nach innen in der Weise abnimmt, daf ,,Balken- 
siulen’‘ nach dem Zentrum zu auskeilen. Zwischen den Balken ziehen 
deutliche Zwischenlamellen. An der dem T'rochanter gegentiberliegenden 
Kante des Femurs steht Vorherrschen von Vertikalstrukturen in der 
Endocuticula im Zusammenhang mit Hautdriisenkanalen und den sie 
einhiillenden vertikalen Fasern. 

7. So abgewandelt an manchen Stellen und im Laufe der Ontogenese 
die Cuticulastrukturen auch erscheinen mogen, stets l4Bt sich die Wirk- 
samkeit des gleichen Grundplanes beobachten!. 
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I. Vorbemerkungen. 


Die Entdeckungsgeschichte der Endosymbiose der Schildlause 
feiert in diesem Jahre ihr hundertjahriges Jubiléum. Es war im Jahre 
1854, als Leypia in einer Veréffentlichung, die den Titel ,,Zur Kennt- 
nis des Coccus hesperidum‘ trug, erstmalig mitteilte, daB in der Leibes- 
hohle von Lecaniwm hesperidum Burm. zahllose Mikroorganismen 
flottieren, die ihn zwar zunachst an Pseudonavicellen mahnten, in der 
Folge aber als Konidien von Ascomyceten erkannt wurden. Wie sich 
dann vor allem im Anschlu8 an die eine neue Ara der Symbioseforschung 
auslésenden Publikationen von Surc (1906, 1910) und PreranTont 
(1910, 1911) auch unser Wissen von der Coccidensymbiose dank zahl- 
reichen Kinzelstudien erweitert hat, habe ich in der historischen Ein- 
leitung von ,,Endosymbiose der Tiere mit pflanzlichen Mikroorganis- 
men‘ (1953) geschildert. Dabei hat sich eine im wesentlichen der syste- 
matischen Gliederung der Gruppe entsprechende Mannigfaltigkeit der 
Kinrichtungen ergeben. All diesen Bemiihungen, unter denen die 
meiner Schiilerin Watozucn (1932) den hervorragendsten Platz ein- 
nehmen, zum Trotz sind aber unsere Kenntnisse auf diesem Gebiet 
noch recht liickenhaft geblieben. Eine ganze Reihe von Unterfamilien 
und Tribus sind bis auf den heutigen Tag nicht untersucht worden, 


* Aus der von der Deutschen Forschungsgemeinschaft eingerichteten, der 
Symbioseforschung dienenden Arbeitsstitte in Porto d’Ischia (Napoli). 


Endosymbiosestudien an Schildlausen. I. 263 


und tber andere liegen nur kurze, unsichere Bemerkungen vor. Dies 
ist um so bedauerlicher, als nach allem, was wir bereits wissen, damit 
zu rechnen ist, daB fast jede noch nicht studierte systematische Einheit 
ihre Besonderheiten bietet und erst durch eine allseitige Durchforschung 
der Coccidensymbiose ihre groBe Mannigfaltigkeit erschépfend aufge- 
deckt wird. Ihre Kenntnis ist aber nicht nur fiir die Symbioseforschung, 
sondern auch fiir den Systematiker von Bedeutung. Hat sich doch 
schon des 6fteren gezeigt, daB gerade in dieser Familie die Art, wie der 
Wirtsorganismus seine Symbionten unterbringt und auf die Nach- 
kommen weitergibt, wertvolle, nicht durch das Milieu bedingte und 
daher getriibte Anhaltspunkte fiir die systematische Zugehdrigkeit 
einer Tribus oder einer einzelnen, beziiglich ihrer Stellung unsicheren 
Gattung zu liefern vermag. Je genauer wir tiber die Coccidensymbiose 
Bescheid wissen, desto besser fundierte Vorstellungen werden wir uns 
auch hinsichtlich ihrer Stammesgeschichte machen kénnen. Dann wird 
sich vielleicht auch entscheiden lassen, ob die Buntheit der einzelnen 
Einrichtungen mit der Annahme einer monophyletischen Entstehung 
zu vereinbaren ist, wie sie HUGHES-SCHRADER (1948) vertreten méchte, 
oder ob man gezwungen ist, sie zugunsten einer polyphyletischen auf- 
zugeben, wie ich sie zunachst fiir wahrscheinlicher halte (1952, 1953). 
SchlieBlich kniipft sich aber auch noch eine Reihe cytologischer Probleme 
an die Symbiose der Schildléuse. Insbesondere dank den zahlreichen, 
von SCHRADER und HuGHES-ScHRADER teils unabhangig, teils gemein- 
sam ausgetiihrten Untersuchungen wissen wir, wie eigenwillig sich die 
Cocciden in cytologischer Hinsicht verhalten. Daf sich dies unter 
Umstiinden auch in der Behandlung der Symbionten widerspiegelt, 
hat ScHRADER (1921, 1929) gezeigt, wenn er nachweisen konnte, dab 
beim Aufbau der Mycetome der Pseudococcus-Arten Derivate der Rich- 
tungskérper beteiligt sind. Dariiber hinaus wird sich aber aus dem Fol- 
genden ergeben, dafi die Symbionten hier unter Umstinden zu einem 
das Geschlecht bestimmenden Faktor werden k6énnen und da damit 
vielleicht ein Weg gezeigt wird. auf dem das in gewisser Hinsicht 
bis heute noch ratselhafte Problem der Geschlechtsbestimmung bei 
den SchildJausen einer allseitigen Kléirung zugefiihrt werden kann. 
Ein kurzer Uberblick mége dariiber orientieren, inwieweit wir tiber 
die Symbiose bei den Cocciden Bescheid wissen und inwieweit sie noch 
unerforscht ist. Wir legen ihm das System von BaLacHowsky (1948) 
zugrunde. Von den Margarodinae wurden bisher lediglich die Mono- 
phlebini, Coelostomidiini und Margarodini untersucht,-nicht aber Ver- 
treter der Steingeliini und Xylococcini. Dabei ist unser Wissen von 
der so interessanten Marchalina-Symbiose (Coelostomidiini) noch recht 
liickenhaft und die weitere Durchforschung der Margarodini, welche 
offenbar recht verschiedene Symbiosetypen einschlieBen, sehr erwiinscht. 
Ue 
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Die Ortheziinae hingegen sind gut studiert worden und die bei zwei 
Arten gefundenen Einrichtungen diirften fiir die ganze Unterfamilie 
gelten. Die Symbiose der auf Neuseeland beschrankten Phenacolea- 
chinae ist unbekannt. Von den Kerminae sind die Pseudococcini und 
Eriococcini wohl durchforscht, aber tiber die Einrichtungen der Ker- 
mesini liegt nur eine vollig unzulingliche Bemerkung von Suc aus dem 
Jahre 1906 vor. Uber die Lacciferinae (= Tachardiinae) sind wir dank 
MaAHDIHAssAN und Watc vcH gut informiert. Uber die Stictococcinae, 
von denen die vorliegende Studie handelt, lagen bis heute keinerlei 
Angaben vor. Unter den Lecaniinae fanden bisher nur die Lecaniini 
Beachtung, iiber die beiden anderen Tribus der Aclerdini und Mikro- 
coccini machte ich erst 1953 eine kurze Mitteilung, die noch der weiteren 
Ausfiihrung harrt. Von der Asterolecaniinen-Symbiose méchte man 
auch mehr wissen, als vor allem RicuTER (1928), WatozucH (1932) 
und MaHDIHASsAN (1923, 1951) mitgeteilt haben. 

Die Symbiose der Dactylopinae (= Coccinae) ist bis heute unbekannt 
geblieben. Das gleiche gilt ftir die interessanten Apiomorphinae, die 
nur in Australien und auf Neuseeland und dort fast ausschlieBlich auf 
Eucalyptus in zahlreichen Arten vorkommen. Von den verschiedenen 
Gattungen der Cylindrococcinae, die zumeist in Australien und der 
neotropischen Region leben, ist noch keine untersucht worden. Ebenso- 
wenig ist etwas tiber die tropischen Conchaspinae bekannt geworden. 
Das gleiche gilt fiir die kleine Unterfamilie der Phoenicococcinae, wihrend 
iiber die so formenreiche Gruppe der Diaspidinae, welche in 6 Tribus 
untergeteilt wird, aber doch, soweit es sich zur Zeit sagen laiBt, hinsicht- 
lich ihrer Symbiose recht einheitlich zu sein scheint, recht fragmen- 
tarisch gebliebene Angaben von Surc (1910), BrEEst (1914), BucHNER 
(1921) und RicuTErR (1928) vorliegen. 

Diese Aufstellung mag geniigen, um zu zeigen, wieviel Arbeit hier 
noch zu leisten ist. Ziel meiner ,,Endosymbiosestudien an Schildlausen‘‘ 
ist es, nach Kraften zur SchlieBung dieser Liicken beizutragen. Nicht 
zuletzt ist die erste derselben, die sich mit Stictococcus befaBt, geeignet, 
zu zeigen, daB noch so manches Interessante auf diesem Gebiet der Ent- 
deckung harrt. Fiir andere Gruppen liegen bereits Material und Vor- 
arbeiten vor. Solches von Marchalina hellenica wird gestatten, die 
Liicken, welche die Darstellung von HovassE (1930) insbesondere 
hinsichtlich der Embryologie gelassen hat, auszufiillen. Kermes quercus 
und vermilio sollen der Gegenstand einer weiteren Mitteilung werden. 
An Hand von Coccus cacti hoffe ich eine weitere Liicke schlieBen zu 
kénnen. Puto und Macrocerococcus werden unser Wissen von der Sym- 
biose der Pseudococcini erweitern. Das mir bisher zu Gebote stehende 
Material von Apiomorpha laBt immerhin schon erkennen, daB in dieser 
Unterfamilie sehr eigenartige Verhiiltnisse vorliegen. Die Schilderung 
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der Symbiosen der Micrococcini und Aclerdini wird bekraftigen, da 
diese heute mit gutem Grund unter die Lecaniinae eingereiht werden, 
und da Micrococcus zu Unrecht friiher unter den Pseudococcinen er- 
schien, mit denen seine Symbiose nicht das geringste gemeinsam hat. 


Ks liegt auf der Hand, daB bei einem solchen Ausbau unseres Wissens 
von der Symbiose bei den Schildliiusen die Materialbeschaffung vielfach 
groBe Schwierigkeiten macht. Darum geht an die Kenner dieser Familie 
und an Zoologen, welche in fernen Landern an Instituten tiatig sind, 
welche der angewandten Entomologie gewidmet sind, die Bitte, mein 
Vorhaben durch die Belieferung mit Material zu unterstiitzen, dessen 
Fixierung mit 95%igem Alkohol zumeist durchaus befriedigende Ergeb- 
nisse gewahrleistet. 


II. Die Stictococcinen und die Rudimentierung ihrer Minnchen. 


Im Jahre 1903 beschrieb CocKERELL eine neue Schildlausgattung 
Stictococcus und gab der ihm vorliegenden Art, welche auch unserer 
Studie zugrunde liegt, den Namen SJ6sTEpts, der sie in Kamerun ge- 
sammelt hatte. Er bezeichnete sie als ein aberrantes Genus der Leca- 
niinae. Hine ausftihrlichere Beschreibung dieses Stictococcus sjoestedti 
gab einige Jahre spater NEwsTEapD (1908), der die Gattung vorlaufig 
unter die Margarodinae einreihte, wahrend LINDINGER (1912/13) sie 
endlich zum Reprasentanten einer eigenen Unterfamilie der Stictococ- 
cinae erhob. Uber die Berechtigung hierzu besteht heute wohl kein 
Zweifel mehr; Stnvestri (1914), Vayssibre (1926), BaLacnowsky 
(1948) und andere mehr sind ihm seitdem gefolgt und die Beobachtungen, 
tiber welche wir im folgenden berichten werden, setzen die Sonderstel- 
lung dieser Gattung in ein besonders helles Licht. 


Seit CocKERELL seinen Stictococcus sjoestedti beschrieben hat, ist 
noch eine ganze Reihe verwandter Arten bekannt geworden, die sich 
jedoch alle im tropischen Afrika von Sierra Leone bis nach Uganda 
und dem Tanganjika-Territorium fanden und der gleichen Gattung 
zugeteilt wurden (VAYSSIERE 1936). Sie leben auf den verschiedensten 
Gewichsen, wie Cajanus, Croton, Ficus, Anona, Markhamia, Haranga, 
Kola usw. und gewinnen eine gewisse praktische Bedeutung dadurch, 
da8 sie sich besonders haufig auf Theobroma cacao und nicht selten 
auch am Kaffeestrauch finden. StRIcKLAND (1947) zahlt nicht weniger 
als acht Arten auf, die bisher auf Kakaobaiumen festgestellt wurden. 
Stictococcus multispinosus Nw. und sjoestedti Cock. sind nach ihm die 
gemeinsten Cacao-Schildliuse der Goldkiiste und bedecken die Frichte 
unter Umstinden derart, daB sie nicht ausreifen konnen. Ahnliches 
berichten NewsTEAD von Uganda (1910) und Mayné und GHESQUIERE 
(1937) vom Kongostaat. 
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Zwei Kigentiimlichkeiten der Gattung haben die Aufmerksamkeit 
der Systematiker in besonderem Mafe auf sich gelenkt: ein sonst nirgends 
bei den Cocciden beobachteter, sich bereits bei der Geburt offenbarender 
Dimorphismus der Larven und die nicht minder einzigartige, ebenfalls 
vom ersten Larvenstadium an bestehende totale Riickbildung der 
Mundteile der mannlichen Tiere, welche damit jegliche Nahrungsauf- 
nahme aufgegeben haben. Der larvale Dimorphismus besteht bei allen 
Arten, die bisher daraufhin untersucht werden konnten, geht aber ver- 
schieden weit. Am extremsten ist er bei Stictococcus dimorphus NEwsv. 
Hier stieB NewstEaD (1910) auf die Erscheinung, die er als eine abso- 
lutly unique instance unter den Cocciden bezeichnet. Das weibliche 
erste Larvenstadium ist hier oval, aber nach hinten zu stark verjiingt. 
Die randstindigen Borsten sind sehr verschieden lang. Einige am Kopf 
und der Thorakalregion entspringende und nach riickwarts gebogene 
sind linger als das Tier; analwarts werden sie allmahlich kirzer, aber 
am hinteren Ende entspringen abermals jederseits zwei ungewohnlich 
lange Borsten und ziehen in weitem Bogen nach vorne. Die mannlichen 
Larven sind hingegen schlank elliptisch, ihre randstandigen Borsten 
sind von mafiger Lange und nehmen nach hinten etwas an Lange zu. 
Der After legt bei ihnen terminal, wihrend er bei den Weibchen zu 
jeder Zeit annahernd in der Mitte des Riickens liegt (eine Abbildung 
der beiden Zustinde findet sich auch in WEBERs ,,Biologie der Hemi- 
pteren‘‘). 

Geringer ist der Unterschied bei Stectococcus diversiseta Stiv.; von 
ihm sagt Smutvesrri (1914), daB sich die beiden Geschlechter immer- 
hin auch bereits recht wesentlich durch Form und Farbung, Gestalt 
und Zahl der Borsten unterscheiden und dai Beine und Antennen 
der mannlichen Larven kirzer sind als bei den weiblichen. Auch hier 
liegt bei den ersteren der After am Kérperende. Ahnliches gilt fiir Sticto- 
coccus gowdey Newst. (NEWSTEAD 1913). Eine Beschreibung der minn- 
lichen Larven von Stictococcus sjoestedti Cook. ist mir nirgends begegnet. 

Geschlechtsreife Mannchen fand erstmalig Sttvestrrr (1914) bei 
seinem Stictococcus diversiseta. Sie werden als kleine, zierliche, teils 
gefliigelte, teils ungefliigelte Tiere mit konisch verjiingtem, isabellen- 
farbenem Abdomen und rotlich gelbem Thorax beschrieben. 

Zu all den genannten Unterschieden gesellt sich nun noch das Fehlen 
der Mundteile auf allen mainnlichen Entwicklungsstadien. Als es NEw- 
STEAD (1910) erstmalig bei Stictococcus dimorphus feststellte, erschien 
dies GREEN (1910) so unglaublich, daB er die Meinung auBerte, die Art 
misse sich parthenogenetisch fortpflanzen und produziere offenbar 
daneben eine gewisse Menge abortiver, funktionsloser Mannchen. Seit- 
dem wurde aber auch sonst, wo immer minnliche Larven vorlagen, die 
gleiche Feststellung gemacht, doch scheint die Rudimentierung ver- 
schieden weit zu gehen. NewsrEaD bezeichnet die mannlichen Larven 
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von Stictococcus dimorphus als mundlos und die Mundteile als obsolete. 
Von gowdeyi gibt er ebenfalls an, daB sie auBer Gebrauch seien. SrL- 
VESTRI sagt von diversiseta, das Rostrum sei rudimentar und ohne Borsten 
und bildet einen kleinen konischen Rest derselben ab. Nach Hatt 
(1935) sind bei Stectococcus brachystegiae HALL noch Mundteile vorhanden, 
aber rudimentar und nicht mehr funktionierend. Auch hier stellen sie 
nur eine kleine konische Erhohung dar. Von sjoestedti wird noch mit- 
zuteilen sein, daB wohl eine Mund6ffnung existiert, aber jedes Rudiment 
eines Riissels fehlt. 

Da alle Autoren, welche sich bisher mit dieser interessanten Gattung 
befaBten, lediglich ihre auBere Morphologie beriicksichtigten, muBte 
ihnen freilich ein weiterer tiefgreifender Unterschied der Geschlechter, 
der zudem einschneidende Auswirkungen auf die Embryonalentwicklung 
nach sich zieht, aber erst im 3. Abschnitt behandelt werden soll, entgehen. 

Meiner Untersuchung lagen bisher lediglich Weibchen von Sticto- 
coccus in allen Entwicklungsstadien vor, doch gestatteten die dem 
miitterlichen Ko6rper entnommenen vollentwickelten minnlichen ersten 
Larvenstadien immerhin einige nicht unwichtige Feststellungen!. Die 
reifen Weibchen sind annahernd oval, besitzen eine flache Oberseite 
und eine steile seitliche Begrenzung, ein Gegensatz, der sich erst im 
Laufe der Larvalentwicklung in zunehmendem Mafe herausbildet. Die 
glatte, glinzende Kuticula ist anfangs hellbraun, wird aber im Alter 
dunkelrostbraun. Der dunkel umrandete, dorsal nahezu in der Mitte 
des Tieres liegende After und ein ganzes System weiterer dunkler Stellen 
im Chitin bedingen eine hiibsche Zeichnung. NEwsTEaD (1908) bezeichnet 
sie als groBe unregelmaBig gestaltete Dorsaldriisen und beschreibt sie 
als tiefe, mit Wachs gefiillte Gruben, die man mit Glockenblumen ver- 
gleichen kénnte. Ihre obere, sich verengende Umrandung wird von 
stark verdicktem, dunkelbraun gefarbtem Chitin gebildet, ihr Zentrum 
aber erscheint weiBlich. Nach NewstEap ware der auBere Rand dieser 
Gruben tief und regelmaBig in eine Anzahl Felder geteilt, doch kann 
man sich leicht davon tiberzeugen, da diese an Blumenblatter erinnernde 
Figur sich in der Tat auf dem Girunde derselben befindet. Nicht minder 
leicht kann man feststellen, daB es sich bei diesen auffalligen Bildungen 
um die Ansatzstellen der dorsoventralen und lateroventralen Muskel- 
biindel handelt. Ob auBerdem in diesen Gruben Wachsdriisen miinden, 


1 Ich verdanke mein Material der liebenswiirdigen Vermittlung Herrn A. H. 
STRICKLANDS vom Plant Pathology Laboratory in Harpenden und dem Senior 
Entomologist des West African Cacao Research Institute in Tafo (Goldcoast), 
Herrn Joun Nicon. Die Tiere lebten auf Theobroma und Anona und waren im 
Marz und April in 95%igen Alkohol konserviert worden. Nach Abschlu8 meiner 
Untersuchung erhielt ich von dem Leiter des Schweizer Tropeninstituts in Adio- 
podoumé an der Elfenbeinkiiste, Herrn Dr. U. Raum, noch zahlreiche Exemplare, 
welche gestatten werden, die embryologischen Geschehnisse eingehender zur 
erforschen, als es in der vorliegenden Studie geschehen konnte. 
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kann ich nicht sagen; bei meinem Alkoholmaterial war keinerlei Wachs 
erhalten geblieben. 

Neun solche Ansatzstellen bilden beiderseits der Afterdffnung je 
eine von vorne nach hinten ziehende Reihe, wo sie eine weitere unpaare 
mediane verbindet. Eine zweite Reihe, die von etwas schwacheren, 
aber zahlreicheren Gruben gebildet wird, lauft den oberen Rand entlang, 
der anfangs glatt, bei alteren, dunkleren Tieren gekerbt erscheint. 
Dann liegen die Gruben am inneren Ende der so entstehenden Furchen. 
Die senkrecht abfallende Flanke zieren schlieBlich ebenfalls zwei solche 
Reihen: eine obere, beiderseits aus 12 kraftigen Ansatzstellen bestehende 
und eine untere, die wieder von zahlreicheren, aber schwacheren zu- 
sammengesetzt ist. 

Die Oberfliche ist auBerdem mit zahlreichen, sehr feinen Bérstchen 
und kleinen Driisenmiindungen versehen. Der untere Rand tragt einen 
Saum von teils symmetrischen, teils asymmetrischen, breit meiBel- 
formigen Borsten mit gekerbter Schneide, zwischen die schlanke Borsten 
mit spitzen seitlichen Zahnen gestreut sind, und in gréBeren Abstanden 
einzelne wesentlich langere Haare. 

So wiinschenswert ein freilich ttber den Rahmen einer Symbiose- 
studie hinausgehender Vergleich der inneren Organisation der Weibchen 
mit der der rudimentéren Mannchen wire, so miissen wir uns hier doch 
mit einigen wenigen Feststellungen begniigen, welche an Schnitten 
durch die ungeborenen ersten Larvenstadien gemacht wurden (Abb. 1 
bis 3). Abb. 1 stellt einen Schnitt durch eine weibliche Larve dar, 
der in der vorderen Region die Ocellen, wesentliche Teile des Zentral- 
nervensystems und die Zone, in welche die vollentwickelten Mundteile 
gebettet sind, getroffen hat. Dahinter erscheinen die jungen Ovarien, die 
recht wesentlich von dem bei Schildlausen Ublichen abweichen. Ein 
weitlumiger, unpaarer Teil des Eileiters gabelt sich in zwei Aste und an 
diesen reifen nicht wie sonst allseitig spaiter traubige Ovarien bedingende 
Geschlechtszellen, sondern entspringen, durch die dorsoventralen 
Muskelziige getrennt, beiderseits vier nach auBen gerichtete kompakte 
Ansammlungen von Ovogonien, so da eine an ein Geweih erinnernde 
Figur entsteht. Von den komplizierten Windungen des voluminésen 
Darmes sind nur wenige Anschnitte zu sehen. 

Vergleicht man gleich alte mannliche Stadien, so fallen vor allem die 
bereits machtig entwickelten, zahlreiche Rosetten von Spermatogonien 
enthaltenden Hoden auf. Sie sind weitgehend verschmolzen und be- 
wahren nur vorne und hinten die sonst allgemein bei Cocciden getroffene 
Paarigkeit. Die parallel ziehenden Vasa deferentia vereinen sich, ohne 
dafi es zur Bildung irgendwelcher Anhangsdriisen kame, in einen kurzen, 
weiten Ductus ejaculatorius. Der ventralen Mundéffnung geht jegliche 
Bewaffnung ab. Ein iiberaus englumiger Oesophagus zieht als dines 
zartes Rohrchen zwischen den Cerebralganglien und dem ventralen 
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Ganglienkomplex nach der Dorsalseite, wo er leicht gekrimmt nach 
hinten abbiegt. Uber dem vorderen Ende der Hoden geht er in einen 
diinnwandigen, spindelférmigen Anfangsteil des Mitteldarmes tiber, 


Abb. 1 —3: 
Abb. 1. Frontalschnitt durch ein dem Muttertier entnommenes weibliches 1, Larven- 


stadium. Abb. 2. Ebensolcher durch ein miénnliches 1. Larvenstadium. Abb. 3. Sagittal- 


schnitt durch ein ménnliches 1. Larvenstadium. 


ohne daB es zur Bildung einer Valvula kame, und dieser setzt sich 
alsbald in ein etwas dickwandigeres, gerade nach dem After ziehendes 
Rohr fort. Nach einer leichten Erweiterung nimmt es zwei schwach 
entwickelte Maupiauische GefaiBe auf. In den Enddarm miindet, ihn 
zu einer betrachtlichen Erweiterung des Lumens veranlassend, ein eigen- 
artiger Komplex von Driisenzellen ein, der aus grofen, schaumiges 
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Plasma besitzenden Driisenzellen einerseits und einem traubenformigen, 
in das Lumen ragenden Verband von kleineren, zum Teil groBe Sekret- 
tropfen fithrenden Zellen andererseits besteht. Hinter dieser Ampulle 
verengt sich der Enddarm wieder und schlieBt alsbald der terminal 
gelegene After an (Abb. 3 und 4). Prin- 
zipiell ebenso gebaute, aber wesentlich 
ansehnlichere Analdriisen finden sich 
auch bei den Weibchen. Auf Abb. 2 
und 3 erscheinen schlieBlich auch An- 
schnitte der Fligelanlagen. 


= 


III. Die Symbionten und ihre Lokalisation. 
Die Symbionten von Stictococcus 
sjoestedti stellen schlanke, die Myceto- 
cyten allseitig erfiillende und sich inihnen 
drangende Schlaéuche dar, deren Lange 
sich, da ja kein lebendes Material zur Ver- 
fiigung stand, vor allem an Hand ru- 
hender Zellen nicht genau angeben laBt 
(Abb. 9, 10 und 17). Annahernd in 
ihrer ganzen Linge erscheinen sie jedoch 
wenigstens teilweise, wenn diese auf dem 
Stadium der Ana- oder Telophase stehen. 
Die Abb. 6 zeigt, wie sie sich dann zwar 
in den peripheren Regionen auch noch 
nach allen Richtungen umschlingen, in 
dem Raum zwischen den sich bildenden 
Tochterkernen jedoch entsprechend der 
Streckung der Plasmamaschen ebenfalls 
gestreckt und parallel gelagert erscheinen. 
Schniirt sich dann die Zelle durch, so 
konvergieren die Schlauche in den bei- 
den Tochterzellen dank der Zusammen- 
raffung des Zellplasmas nach der Mitte 
zu (Abb. 7). 
Abb. 4. Hnddarm eines maénnlichen Ohne dai} es zur Bildung Sa Myce- 
1, Larvenstadiums mit Analdriise. tomen kame, liegen diese Mycetocyten 
dicht geschart und sich vielfiltig be- 
rihrend in groBer Zahl in den peripheren Regionen des Tieres und 
reichen hier bis in die unmittelbare Nachbarschaft des Korper- 
epithels. Auf einem Frontalschnitt durch eine weibliche, vor der 
Geburt stehende Larve erscheinen sie noch ziemlich diinn gesiit 
und hufeisenformig angeordnet in den hinteren?/,des Tieres (Abb. 1). 
Querschnitte ergeben, daB sie dann zwar auch die Dorsalregion ein- 
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nehmen, ventral vom Darm aber ebenso fehlen, wie in der gesamten 
vorderen Region. 

In mitotischer Teilung befindliche Mycetocyten sind keineswegs 
selten, doch weisen die Spindeln fast immer irgendwelche Unregelmifig- 
keiten auf. Polstrahlungen fehlen stets, die Fasern der Spindeln ver- 
einigen sich meist nicht in einem Punkt; oft laufen sie in mehrere Zipfel 
aus oder erscheinen wie gestutzt. Wenn auch mein Material fiir genaue 
Chromosomenzahlungen nicht geeignet ist, so ]aBt sich doch mit Sicher- 
heit sagen, das die Mycetocytenkerne polyploid sind, wie dies ja auch 
sonst vielfaltig der Fall ist. Uberraschenderweise gilt dies bereits fiir 
sehr friihe Entwicklungsstadien. So entstammt die in Teilung begriffene 
Mycetocyte der Abb. 5 einem Embryo, der erst einige wenige grofe 
Mycetocyten enthalt und bei dem die Bildung des Keimstreifs eben 
erst eingesetzt hat, so daB man annehmen mochte, da die Polyploidi- 
sierung durch Endomitosen entstand. Vielfach sind die Chromosomen 
auch verklebt und die Aquatorialplatten verbogen, wie bei Abb. 18, 
die eine Mycetocyte aus einer vor der Geburt stehenden Larve wiedergibt. 

Neben mitotischen Teilungen kommen jedoch auch Amitosen vor 
(Abb. 8 und 9), die vermutlich ebenfalls vielfach mit einer Zerschniirung 
der Zelle enden, bei denen aber daneben auch die Méglichkeit einer 
Wiedervereinigung der Kerne besteht. Abb. 10 spricht z. B. deutlich 
fiir eine solehe und dies ist wohl einer der Wege, auf denen es zu 
einer Erhéhung der Chromosomenzahl kommt. Im allgemeinen halten 
sich die Kern- und Plasmavolumina in bescheidenen Grenzen, aber 
unter Umstiénden begegnet auch eine Mycetocyte mit wesentlich gro- 
Berem Kern und entsprechend gréBerem Plasmaleib. 

Eine Lokalisation der Symbionten in Mycetocyten, welche einzeln 
oder in Gruppen in das Fettgewebe eingesprengt sind, ist bereits von 
manchen anderen Cocciden bekannt geworden und bietet zunichst 
nichts besonderes. Es sei nur an die bakterienhaltigen Zellen der Orthe- 
ziinen und Eriococcinen oder an die Mycetocyten der Diaspidinen er- 
innert. Aber zu meiner gréBten Uberraschung ergab schon die erste 
fliichtige Betrachtung meiner Stictococcus-Schnitte durch reife Weibchen, 
daB bei diesem Objekt der Besitz solcher Mycetocyten auf die weiblichen 
Embryonen beschrénkt ist und daB sie auch ersten Larvenstadien, die 
vor der Geburt stehen, abgehen! (Abb. 2 und 3.) Ist doch ein solcher 
Unterschied bisher bei keiner anderen Coccide festgestellt worden. Wenn 
auch leider das Studium der Symbiose bei den ja weniger leicht erhalt- 
lichen Mannchen sehr vernachlassigt wurde, so fanden sich doch dort, 
wo solche untersucht wurden, stets prinzipiell die gleichen Einrichtungen, 
wie bei den Weibchen (s. 8S. 298). Wie unscheinbar sie freilich unter 
Umstinden sein kénnen, mége man dem Umstand entnehmen, da 
PreRANntTontI (1910a, b, 1911) schon vor Jahren vortibergehend dachte, 
daB dem mannlichen Pseudococcus citri das unpaare Mycetom vollig 
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Abb. 5—18. 
Abb. 5. Mycetocyte eines jungen Embryo in Teilung. Abb. 6, 7. Mitotische Teilung der 
Mycetocyten alterer Weibchen. Abb. 8—10. Amitotische Kernteilung, bei Abb. 10 
vermutlich Wiederverschmelzung der Kerne. Abb. 11, 12. Beginnende und fortgeschrittene 
Umwandlung der Symbionten in die Ubertragungsform. Abb. 13. Hine Furchungszelle 
schreitet zur Aufnahme der Symbionten. Abb. 14. Jitingste Mycetocyte. Abb. 15. Die 
Symbionten wachsen wieder zu Schlauchen aus. Abb. 16. Hine der ersten Mycetocyten 
aus friihem Embryo, in die die Richtungskérper eingeschlossen wurden. Abb. 17, 18. 
Mycetocyten aus Larvenstadien. 
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abgehe und somit ein ahnlicher Dimorphismus bestehe, wie er bei 
Stictococcus in der Tat gegeben ist. 


IV. Die Ubertragung der Symbionten. 

Angesichts der tiberraschenden Tatsache, daB& die Stictococcus- 
Mannchen symbiontenfrei sind, erhebt sich die Frage, ob dies dadurch 
zustande kommt, da von vornherein ein Teil der Ovocyten symbionten- 
frei bleibt, oder ob vielleicht alle Eizellen infiziert werden, die Sym- 
bionten aber im Laufe der Embryonalentwicklung in einem Teil der 
Embryonen zugrunde gehen. So manche Erfahrung riickt ja auch diese 
zweite Moéglichkeit ohne weiteres in den Bereich des Denkbaren. Gibt 
es doch eine Reihe von Fallen, in denen der Wirtsorganismus in beiden 
Geschlechtern im Zusammenhang mit der Metamorphose die Symbionten 
samt ihren Wohnstatten abbaut, und verfallen anderweitig unter Um- 
staénden die Symbionten lediglich in den mannlichen Imagines durch 
lytische Prozesse dem Untergang (Pediculus, gewisse Zikaden, Bostry- 
chiden). Von den Ixodiden wissen wir, daB sich die Symbionten in 
den weiblichen Urgeschlechtszellen lebhaft vermehren und so der Uber- 
tragung dienen, in der mannlichen Gonadenanlage aber in ihrer Ver- 
mehrung gehemmt werden und schlieBlich véllig schwinden. 

Schon eine fliichtige Durchmusterung der Schnitte ergibt jedoch, 
daB der erstgenannte Weg gewahlt wird und da& iiber das Zustandekom- 
men oder Ausbleiben der Infektion der Ovocyten entscheidet, ob diese auf 
dem fraglichen Stadium in unmittelbaren Kontakt mit den M ycetocyten 
kommen oder nicht. An den eingangs beschriebenen Nestern von Ovo- 
gonien entwickeln sich in der Folge entsprechend viele Seiteniste der 
Kileiter, welche bei ihrem Auswachsen das keulenférmige Keimlager 
vor sich hertragen. An dessen Grunde erscheinen dann Ovocyten erster 
Ordnung und sondern sich Vierergruppen von solchen, die je auf eine 
Ovogonie zuriickgehen, von der kompakten Anlage ab. Sie hangen dann, 
von Follikelzellen umzogen, als selbstindige Gebilde an der benachbarten 
Wand des Eileiters und stellen die Anlage je einer Ovariole dar. Eine 
der 4 Ovocyten wiachst zur Hizelle heran, die drei restlichen werden 
zu Nahrzellen und treten mittels eines Faserstranges in der gewohnten 
Weise mit erstererin Verbindung. Dadurch, daf das Keimlager laufend 
solche Zellgruppen absondert, inserieren allmahlich immer mehr der- 
artige kurze Ovariolen an den Asten der Eileiter und enthalten nach 
hinten zu immer Altere Ovocyten bzw. Entwicklungsstadien (Abb. 26 
bis 28). Niemals umfaft also, wie es bei manchen anderen Cocciden 
vorkommt, eine Ovariole zwei hintereinandergeschaltete Ovocyten. 

Das Wachstum der Ovocyten bleibt ein ganz ungewohnlich be- 
schrinktes. Ohne da8& vorher geformte Reservestoffe gespeichert wiirden, 
setzen die Reifeteilungen und die Entwicklung bereits an Kizellen ein, 
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die eine Linge von etwa 50 haben. Auf solche Weise entsteht ein 
Ovar, das sich weit vom typischen Coccidenovar entfernt, bei dem, 
ohne daB es zu einer Verastelung kime, an der ganzen Wandung der 
beiden Ovidukte allerorts kurze Ovariolen sprossen, deren Ovocyten 
betrichtlich heranwachsen und sich mit viel Deutoplasma beladen, 
bevor sie im miitterlichen Kérper oder nach der Ablage mit der Ent- 
wicklung beginnen. Stictococcus erinnert somit hinsichtlich der Zurtick- 
verlegung des Beginns der Entwicklung an die Aphiden, bei denen die 
parthenogenetischen Generationen ja ebenfalls aus Ovocyten entstehen, 
welche kaum gewachsen sind, keine nennenswerten Reservestoffe ge- 
bildet haben, und bei denen damit der gesamte Aufbau des ersten Larven- 
stadiums vom miitterlichen K6rper tibernommen wird, wahrend die 
befruchtungsbediirftigen Hier groB und dotterreich sind, wie die typi- 
schen Coccideneier (s. S. 301). 

Wachsen auf solche Weise die Seitenaste der Hileiter nach der Peri- 
pherie aus, so geraten sie vielfaltig in den Bereich der Mycetocyten, 
welche zwar stets die randlichen K6rperregionen bevorzugen, aber doch 
im Laufe des Wachstums betrachtlich an Zahl und Ausdehnung zuge- 
nommen haben (Abb. 26). Wahrend sonst bei den Cocciden die ein- 
zelnen Ovariolen lediglich vom Follikel tiberzogen zu sein pflegen und 
im wtbrigen frei in die Leibeshéhle ragen, umgibt sie bei Stictococcus 
noch ein lockeres Hiillgewebe aus plasmaarmen, gestreckten Elementen, 
in das alsbald auch die in den Bereich des Ovars gelangten Myceto- 
cyten eingeschlossen werden. Da und dort legen solche dann, ohne 
daf sie sich sonst von den entfernteren unterscheiden, den jiingsten 
Ovariolen, bei denen die verschieden gerichtete Entwicklung von Ovo- 
cyte und Nahrzellen erst einsetzt, unmittelbar an (Abb. 19). Das andert 
sich jedoch, wenn das Ende der kurzen Wachstumsperiode der Ovocyte 
herannaht. Die Symbionten werden dann in Mycetocyten, welche der 
hinteren Halfte der Hizelle, bzw. ihrem Follikel, und dem unmittelbar 
anschlieBenden Teil des Ovidukts anliegen, allmiahlich kirzer und ge- 
drungener und der bisher dichten Besiedlung macht infolgedessen eine 
lockere Platz. Abb. 20 zeigt den Beginn dieses Prozesses, auf Abb. 21 
ist er bereits in 3 Mycetocyten fortgeschritten, waihrend eine vierte, 
mehr in Nahe der Nahrzellen liegende, nicht von diesem Formwechsel 
ergriffen wurde (s. auch Abb. 11 und 12). 

SchlieBlich kugeln sich die Symbionten vollkommen ab und werden 
damit reif zum Ubertritt in die Ovocyte. Ihre Follikelzellen weichen 
in der hinteren, von Mycetocyten umlagerten Region an mehreren 
Stellen auseinander, und die Symbionten treten durch diese Liicken 
in die Kizelle itber. Den Beginn dieses Prozesses fiihrt Abb. 22 vor. Nur 
einige wenige von den auffallenden Kugeln liegen bereits in ihr, andere 
sind im Begriff, einzuwandern, und abermals liegt der Eizelle weiter oben 
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eine Mycetocyte an, deren Insassen keinerlei Veriinderung erlitten haben. 
Mit fortschreitendem Zuzug wird das Plasma der Ovocyte in steigendem 


Abb. 19 —21. 
Abb. 19. Junge Ovariole mit anliegenden Mycetocyten. Abb. 20. Ovocyte, ausgewachsen 
und besamt; die Entstehung der Ubertragungsformen in drei anliegenden Mycetocyten 
eingeleitet. Abb. 21. Die Ausbildung der Ubertragungsformen fortgeschritten ; eine weiter 
oben anliegende Mycetocyte bleibt unbeeinfluBt. 
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MaBe okkupiert, um die Symbionten treten ansehnliche, mit Flissigkeit 
gefiillte Raiume auf, das dichte, stets den Kern fiihrende Plasma wird 
immer mehr reduziert und beschrankt sich schlieBlich auf einen recht 
bescheidenen, aber immer noch durch Fortsaitze mit dem grobschau- 
migen, von Symbionten erfiillten Bereich in Verbindung stehenden 
Teil (Abb. 23). 

Abb. 24 zeigt ein dem Abschlu8 der Infektion sehr nahe stehendes 
Stadium. Der Symbiontenvorrat der Mycetocyten nahert sich der Er- 
schépfung, das Eiplasma ist bereits hochgradig reduziert, aber immer 
noch treten einzelne Symbionten iiber. Nach Abschlu8 der Uberwande- 
rung findet man dann nur noch hie und da Reste der entleerten My- 
cetocyten in dem dem Follikel umgebenden Gewebe. 

Kine solche Form der Eiinfektion weist eine Reihe von Ziigen auf, 
die bisher bei anderen Objekten nicht begegneten. In erster Linie gilt 
dies fiir die Auslosung eines zur Entstehung von spezifischen Ubertra- 
gungsformen fiihrenden Formwandels durch eine beschrankte Zone 
des ausgewachsenen Hies, wobei offenbleiben mu, ob die formativen 
Einfliisse von ihm selbst oder von der entsprechenden Zone des Follikels 
ausgehen. Wenn man sich daran erinnert, daB es ja vielfach nur ganz 
bestimmte scharf abgegrenzte Bereiche des Follikels sind, die voriiber- 
gehend bereit sind, Symbionten zum Zwecke der Ubertragung in sich 
aufzunehmen, oder zwischen den Zellen passieren zu lassen, wird man 
jedenfalls geneigt sein, in unserem Fall auch eine eventuelle Beeinflus- 
sung der Symbiontengestalt durch Follikelzellen in Betracht zu ziehen. 
Wo sonst Ubertragungsformen entstehen, pflegen sie aber stets fern 
von den Stitten des Ubertrittes in den jeweiligen Mycetomen gebildet 
zu werden und werden von der Leibeshohlenfliissigkeit an die Einfalls- 
pforten getragen. Bis zu einem gewissen Grad stellen wohl einige Dia- 
spidinen, die ja ahnlich wie Stictococcus im Fettgewebe verteilte My- 
cetocyten besitzen, ein Gegenstiick dar. Wahrend sich im allgemeinen 
auch bei ihnen freigewordene Symbionten dem Ei und Nahrzellen ver- 
bindenden Teil des Follikels nahern, legt sich bei Aspidiotus piri Lcut. 
eine ganze Anzahl beweglich gewordener Mycetocyten um diesen 
Abschnitt und entlaBt dann erst ihren Inhalt in den Raum zwischen 
Follikel und Nihrstrang (RicHTER 1928). Uber etwa gleichzeitig vor sich 
gehende Gestaltsverinderungen ist freilich in diesem Fall nichts bekannt. 
DaB der Follikel des Stictococcus-Kies fiir den Durchtritt der Symbionten 
solch auffillige Liicken bildet, wird kaum iiberraschen. Ahnliches 
kommt ja auch bei Aphiden und Oryzaephilus drtlich begrenzt und bei 
Lyctiden und Bostrychiden an der ganzen Eioberflache vor. Ganz 
ungewohnlich ist hingegen die enorme Belastung des Eies mit Sym- 
bionten. Sie ist zweifellos durch die sekundaére Zuriickverlegung des 
Entwicklungsbeginnes auf ein so friithes Stadium des Eiwachstums ent- 
standen. Wiirde die gleiche Symbiontenmenge in ein typisches voll 


Abb. 22 —25. 
Abb. 22. Aus zwei Mycetocyten treten die ersten Symbionten in das Hi iiber; die obere 
Mycetocyte bleibt unbeteiligt. Abb. 23. Der Ubertritt der Symbionten schreitet fort. 
Abb. 24. Der Ubertritt ist nahezu beendet; Kikern und Restplasma sind dabei an den 
oberen Pol gedrangt worden. Abb. 25. Trennung von Plasma und Symbionten im Gang: 
es entsteht eine das Hi durchziehende Plasmabriicke, in der die Vorkerne liegen. 
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ausgewachsenes, dotterreiches Coccidenei gesandt oder wiirde aut die 
Infektion ein normales Eiwachstum folgen, so wiirde sie in ihm nur 
einen bescheidenen Raum einnehmen und die Embryonalentwicklung 
keineswegs vor eine nur durch auBergewohnliche Mittel zu bewaltigende 
Aufgabe stellen. 

Ob nun diese kleinen, dotterfreien Ovocyten auf solche Weise mit 
Symbionten versorgt werden oder nicht und sich damit zu Weibchen 
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Abb. 26. Zweiin den Mycetocyten enthaltenden Randbezirk vorgedrungene Aste des Ovars; 
alle Entwicklungsstadien sind infiziert, eine Ovocyte steht unmittelbar vor der Infektion 
(die Symbionten rot), . 


oder Mannchen entwickeln, hangt ganz von den topographischen Ver- 
haltnissen ab. In einer Zone, wie sie Abb. 26 wiedergibt, sind, nachdem 
die auswachsenden Aste des Ovars bis in die von Mycetocyten durch- 
setzte Randzone vorgedrungen sind, und allerorts solche auch zwischen 
den Ovariolen liegen, alle Entwicklungsstadien mit Symbionten versorgt 
worden; einer fiir die Infektion reifen Ovocyte liegen 3 Mycetocyten 
mit Ubertragungsformen an und bei den jiingeren Ovariolen, die schon 
vom Keimlager gesondert erscheinen, und den sich in Zukunft von ihm 
sondernden kann man sicher sein, daB sie ebenfalls infiziert werden. 

Vollig hiervon verschieden ist die Situation bei Abb. 27. Zwischen 
den randstandigen Mycetocyten und dem Seitenzweig des Ovars liegt 
eine symbiontenfreie Zone Fettgewebe und nirgends stehen oder standen 
Symbionten in Kontakt mit dem Ovar. Die vier im Schnitt getroffenen 
Embryonen sind daher steril und eine Ovocyte, die Reifeteilungen hinter 
sich hat und damit auf einem Stadium steht, das bei Anwesenheit von 
Mycetocyten bereits infiziert ist, blieb natiirlich ebenfalls symbionten- 
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frei. DaB in solchem Fall Mannchen entstehen, bekundet der dlteste 
Embryo, welcher bereits eine michtige Hodenanlage aufweist. 

Neben solcher reinlichen Scheidung von Zonen, die zur Entstehung 
mannlicher oder weiblicher Tiere fithren, kommt es aber auch vielfach 


Abb. 27. Ein Ast des Ovariums, der ohne Kontakt mit der mycetocytenfitihrenden Rand- 
zone ist; die 4 Embryonen sind frei von Symbionten; eine sterile Ovocyte hat die Richtungs- 
kérper abgeschniirt; in dem Altesten Embryo die stattliche Hodenanlage. 


vor, daB an ein und demselben Seitenzweig des Ovars eng benachbart 
ein Teil der Ovocyten infiziert wird und ein anderer nicht. Das kann 
darauf zuriickgehen, da die Mycetocyten die Zone nicht gleichmafig 
durchsetzen oder auch dadurch zustande kommen, daB ein Kontakt 
mit solchen zwar in jungen Tieren bestand, daB aber dann im Gefolge 
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deg lebhaften Wachstums des Muttertieres das nicht schritthaltende Ovar 
wieder in ein symbiontenfreies Territorium geriet. So erklart sich wohl 
der Zustand, den Abb. 28 vorfiihrt. Hier ist der alteste Embryo infi-. 
ziert — die Symbionten haben in ihm bereits wieder die Gestalt 


Abb. 28. Ein Zweig des Ovars, der eben in die Randzone eintaucht, Vier Embryonen 
ohne Symbionten, ebenso eine ausgewachsene Ovocyte. Der alteste Embryo ist hingegen 
infiziert; die Symbionten sind in ihm wieder schlauchférmig geworden. 


diinnerer Schliuche angenommen —, aber die nachstjiingeren Em- 
bryonen sind alle steril geblieben und aus einem weiteren bereits aus- 
gewachsenen Ei kann ebenfalls nur ein mannliches Tier werden. Damit 
diirfte aber in diesem Fall die Periode der Produktion von Mannchen 
an diesem Ast des Ovars abgeschlossen sein, denn inzwischen stieBen 
das Keimlager und die anschlieBenden jiingsten Ovariolen erneut in 


Endosymbiosestudien an Schildlausen. I. 281 


den Bereich der Mycetocyten vor, so daB man mit Bestimmtheit mit 
deren Infektion rechnen kann. 


Y. Reifung, Befruchtung und Entwicklung der infizierten Kier. 

In den Ovidukten der begatteten Weibchen finden sich allerorts 
reichlich Spermatozoen und diese dringen nicht nur in die Seitenaste 
vor, sondern liegen, von Sekrettropfen begleitet, auch in dem Lumen, 
welches den stielf6rmig verlaingerten Teil des Follikels durchzieht und 
bis nahe an die Ovocyte heranreicht (Abb. 21 und 24). Von hier dringt, 
wenn das geringe Hiwachstum abgeschlossen ist, die Einwanderung 
der Symbionten aber noch nicht begonnen hat, ein Spermatozoon in 
die Ovocyte tiber. Ich habe zwar diesen Augenblick nicht zu sehen 
bekommen, doch fand ich mehrfach zu dieser Zeit im Eiplasma, dem 
Kern mehr oder weniger benachbart, eine leicht zu tibersehende rundliche 
Ansammlung starker lichtbrechender, punktférmiger Gebilde, bei denen 
es sich nur um die vaterlichen Chromosomen handeln kann (Abb. 20 
und 24). Auf einem Stadium, auf dem die ersten Symbionten 
in das Hi tbertreten, liegt offenbar neben dem Chromosomenhaufchen 
noch ein Rest des Schwanzfadens (Abb. 22). Ist die Infektion nahezu 
beendet und erscheint das Plasma im wesentlichen auf die unmittelbare 
Umgebung des am oberen Pol liegenden Kernes. beschrankt, so kann 
man in diesem jetzt auch die vaterliche Chromosomengarnitur unver- 
andert erkennen (Abb. 29). 

Das gleiche gilt fiir die Stadien der Eireifung. Tritt der Kern in das 
Stadium der Prophase ein, so liegt er der Eimembran zumeist terminal, 
manchmal aber auch etwas mehr seitlich verlagert an. Seine Gestalt 
wird mehr oder weniger eckig, die Chromosomen heben sich scharf 
vom bla farbbaren Kerngeriist ab. Die erste Reifeteilungsspindel wird 
innerhalb des Kernes angelegt (vgl. Abb. 52). Nach dessen Auflosung 
pflegt sie der Eioberfliche tangential anzuliegen (Abb. 30). Um diese 
Zeit kommt es nun zu einer reinlichen Scheidung des Eiplasmas und der 
Symbionten. Das erstere konzentriert sich und die letzteren werden 
ausgestoBen und liegen dann lediglich in einem das kiinftige Bildungs- 
plasma umgebenden, nach Fixierung von spiarlichem Gerinnsel durch- 
zogenen , mit Flissigkeit gefiilltem Raum. Dieser Vorgang spielt sich 
offenbar sehr schnell ab, so da man zumeist nur den Endzustand 
zu sehen bekommt, doch hilt die Abb. 31 seinen Beginn fest. Hier 
hat sich das noch die meisten Symbionten enthaltende Kiplasma am 
oberen Pol bereits von der Eimembran zuriickgezogen, einige wenige 
Symbionten flottieren schon in dem so entstandenen Raum, in den 
auch der erste Richtungskérper mit einem scharf begrenzten Plasma- 
anteil abgeschniirt wurde. Ihm zunachst liegt abermals tangential zur 
Oberflaiche die Spindel der zweiten Reifeteilung. Der von ihr gebildete 
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zweite Richtungskérper bekommt weniger Plasma mit, das sich aber in 
gleicher Weise gegen die umgebende Fliissigkeit absetzt. 


Abb. 29—37. Reifung, Befruchtung und friihe Entwicklung infizierter Hier. 
Abb. 29. Prophase der 1. Reifeteilung, mannlicher Vorkern. Abb. 30. 1. Reifeteilung. 
Abb. 31. 2. Reifeteilung; die Scheidung von Plasma und Symbionten setzt ein. Abb. 32. 
Die beiden Vorkerne in der Plasmabriicke; der 1. Richtungskérper bildet eine Spindel. 
Abb. 33. ; Synkaryon. Abb. 34. 1. Furchungsteilung ohne Gonomerie. Abb. 35. 1. Fur- 
chungsteilung mit Gonomerie. Abb. 36. 2-Zellenstadium; Gonomerie in beiden Zellen. 
Abb. 37. Entstehung des 4-Zellenstadiums; Gonomerie in beiden Zellen. 


ini 
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Das weitere Verhalten der beiden Richtungskérper ist ein sehr ver- 
schiedenes. Das Chromatin des zweiten Richtungskérpers bildet einen 
blaBen Ruhekern, der erste Richtungskérper entwickelt eine oft sehr 
lang ausgezogene Spindel, die dem umgebenden Plasma eine ent- 
sprechende Form aufnotigt und oft noch an beiden Enden iiber dieses 


Abb. 38 —43. 2-, 3-, 4- und 6-Zellenstadien. Die Gonomerie tritt wahllos auf; die Ent- 
wicklung eilt am vorderen Pol yoraus; die Richtungskérper liegen unverdndert zwischen 
den Symbionten. 


hinausragt. Dabei kommt es wohl zu einer Teilung und Auseinander- 
bewegung der Chromosomen, aber niemals zur Bildung von Tochter- 
kernen und zur Zerschniirung des Zelleibes. Manchmal knickt jedoch 
die Spindel in der Mitte ab und entsteht so eine V-formige Figur, deren 
beide Schenkel dem sich dann entsprechend abrundenden Plasmaleib 
anliegen (Abb. 36 und 42). In dieser Form erhalten sich die beiden 
Richtungskérper bis in die spaétere Embryonalentwicklung hinein in 
dem von den Symbionten eingenommenen Bereich und lassen sich sogar 
noch in den ersten neuentstehenden Mycetocyten nachweisen! (Abb. 16.) 
Die Spindel des ersten Richtungskérpers liegt mit Vorliebe der ehe- 
maligen Eimembran an, was freilich auf unseren Figuren nicht immer 
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zum Ausdruck kommt, da sie vielfach Kombinationen aus mehreren 
Schnitten darstellen. 

Wiahrend der Reifeteilungen bleiben die vaterlichen Chromosomen 
unverdndert in ihrer Nachbarschaft liegen oder bahnen héchstens die 
Entstehung eines zunichst noch sehr klein bleibenden Vorkernes an. 
Erst nach ihrem Abschlu8 kommt es dann allmahlich parallel der Ent- 
wicklung des weiblichen Vorkernes auch zu der eines ansehnlichen 
mannlichen Partners (Abb. 32). Um diese Zeit ist fast immer die Tren- 
nung von Plasma und Symbionten zu Ende gefiihrt worden. Das einst 
um den Kikern und dann um die Reifespindeln konzentrierte Plasma 
und die spirlichen Teile, welche sich von ihm ausgehend zwischen die 
Symbionten erstreckten, haben sich zusammengezogen und bilden nun 
in der Regel eine Briicke, die frei durch den symbiontenhaltigen Raum 
von einem Pol zum anderen zieht (Abb. 32 und 33). Die oft sehr ansehn- 
lichen in ihr enthaltenen Vacuolen diirften dabei auf die vordem von 
den Symbionten eingenommenen Riéume zuriickgehen. Nur selten 
stellt das Plasma einen mehr rundlichen Korper dar (Abb. 34), ofter 
begegnen Zustiinde, welche zwischen den beiden Extremen vermitteln, 
indem ein dem oberen Pol anliegender groBerer Plasmakomplex in einen 
diinneren nach hinten ziehenden Anhang tbergeht. 

In der iiberwiltigenden Zahl der Falle ist auf diesen Stadien das die 
kinftigen Furchungszellen liefernde Plasma symbiontenfrei geworden. 
Aber hie und da fand sich doch auch ein Ei mit schon vergréBerten 
Vorkernen und Plasmabriicke, bei dem ein Teil der Symbionten noch 
in dieser lag, ein anderer im. peripheren Raum (Abb. 25). Da ich jedoch 
niemals Furchungsstadien antraf, bei denen das Bildungsplasma auch 
nur einen einzigen Symbionten enthielt, oder Zustainde, die auf ein 
Zugrundegehen solcher Hier hatten schlieBen lassen, mu8 man annehmen, 
da8 es sich hierbei nur um eine Verzégerung dieses eigenartigen Reini- 
gungsprozesses handelt. 

Die Vereinigung der Vorkerne findet in der Mitte der Plasmabriicke 
statt (Abb. 33). Dabei bilden die beiden Chromosomengarnituren ent- 
weder ein einheitliches Knéuel, wie auf der eben genannten Abbildung, 
oder erhalten sich deutlich getrennt, ja es kann tiberhaupt nicht mit 
Sicherheit gesagt werden, ob es stets zu einer Vereinigung der Kerne 
kommt. Die nun folgenden Furchungsteilungen sind namlich durch 
eine héchst auffallige Tendenz zur Gonomerie ausgezeichnet. Nur selten 
trifft man eine einheitliche erste Furchungsspindel, wie sie Abb. 34 
von einem Hi zeigt, bei dem es nicht zu einer Briickenbildung gekommen 
ist; in der Mehrzahl der Fille liegen vielmehr in deren Mitte zwei eng 
benachbarte, aber deutlich getrennte entsprechend schlankere Spindeln 
(Abb. 35). Wenn sie, wie es vorkommen kann, an einem Pol nahezu 
verschmelzen, am anderen aber deutlicher geschieden sind, oder an 
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beiden Polen sich vereinigen, im iibrigen aber zweigeteilt sind, und zwei 
Aquatorialplatten enthalten, diirfte jedenfalls eine Verschmelzung der 
Vorkerne vorangegangen sein. 

Auf die Kernteilung folgt eine Zerschniirung des Plasmas in zwei 
sich tiberaus scharf gegen den symbiontenhaltigen Raum abgrenzende, 
jeweils dem vorderen und hinteren Pol anliegende Halften. Nur im 
Augenblick der Zerteilung des Plasmas spannen sich noch Faserziige 
zwischen ihnen aus, die schlieBlich reiBen und eingezogen werden. Ent- 
sprechend der Zweiteilung der Spindel enthalten beide auch jetzt noch 
zwei sich beriihrende Kerne, wiahrend gleich alte Stadien mit je einem 
einheitlichen Kern entsprechend dem seltenen Ausbleiben der Gonomerie 
kaum zur Beobachtung gelangen (Abb. 36, vgl. Abb. 65 der minnlichen 
Reihe). Da auch in der Folge die scharfe Abgrenzung der Plasmainseln 
stets beibehalten wird, werden wir sie der Kiirze halber als Zellen 
bezeichnen, obwohl es sich ja natiirlich letztlich um eine freilich in 
héchst merkwiirdiger Weise von dem superfiziellen Furchungstyp ab- 
geleitetet Entwicklung handelt. 

Im weiteren Verlaufe der Furchung treten zwar neben homogenen 
Spindeln und einheitlichen Kernen auch vielfach noch Spindel- und 
Kernpaare auf, doch ist es nicht méglich, im Vorkommen und Fehlen 
der Gonomerie irgendeine Regel zu erkennen. Abb. 37 illustriert die 
Entstehung eines 4-Zellenstadiums, bei dem in beiden Zellen die Gono- 
merie beibehalten wird. In typischer Weise eilt hierbei die am oberen 
Pol gelegene Zelle mit ihren voll entwickelten Mitosen der am unteren 
Pol sich findenden voraus, in der die Kerne noch auf einem Prophasen- 
stadium stehen. Abb. 38 hingegen zeigt oben eine stattliche einheitliche 
Spindel, unter die Kondensierung der Chromosomen in zwei gesonderten 
Kernen. Das verschiedene Teilungstempo kann voriibergehend zu 
einem 3-Zellenstadium fiihren; so liegen auf Abb. 39 oben erstmalig 
2 Zellen mit breiter Basis der Eimembran an, wiahrend sich in der 3. Zelle 
erst die beiden Spindeln bilden. 

Auf vollendetem 4-Zellenstadium kann oben Gonomerie herrschen, 
wahrend unten zwei einkernige Furchungszellen liegen oder der um- 
gekehrte Fall eintreten oder die Gonomerie sich an keiner der 4 Zellen 
offenbaren (Abb. 40—42). Auch in der Folge eilen die oberen 
Furchungszellen in der Teilung voraus. Wenn oben schon 4 Zellen 
vorhanden sind, liegen unten noch 2, die sich eventuell eben zur Teilung 
anschicken (Abb. 43). Oben und unten erscheinen je 4 Zellen auf Abb. 44. 
Die oberen vier schreiten dann erneut zuerst zur Teilung und leiten 
damit sehr bedeutsame Verainderungen an der Ovariole ein (Abb. 45, 
in die nicht mehr alle Furchungszellen eingetragen sind). Die Nahr- 
zellen beginnen jetzt allmahlich zu degenerieren. Ihre Kerne werden 
unregelmaBig und flieBen zusammen, ihr Plasmaleib setzt sich nicht mehr 
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knospenartig von der iibrigen Ovariole ab, sondern legt sich ihr mit 
breiter Basis enger an. Gleichzeitig verdickt sich der bisher einschichtige 
Abschnitt des Follikels, der sie vom Embryo scheidet (Abb. 46 und 47). 
So entsteht am oberen Pol eine placentaahnliche Follikelwucherung, 
in der zunichst einige wenige Zellen auftauchen, welche wie ein Fremd- 
kérper zwischen den Follikelzellen liegen und ohne weiteres an ihren 
groBeren, hellen, einen auffallenden Nucleolus enthaltenden Kernen 
und dem scharf begrenzten Plasmaleib erkennen lassen, dafs es sich 
um Furchungszellen handelt, welche am oberen Pol aus dem Bereich 
des Embryos ausgetreten sind. Abb. 46 und 47 gehéren ein- und dem- 
selben Embryo an, aus dem in diesem Falle erst 2 Zellen ausgewandert 
sind. Weiterer Zuzug und Teilungswellen (vgl. Abb. 85) sorgen fiir die 
Vermehrung dieser extraembryonalen Elemente, welche sich nun schiissel - 
formig um die dadurch zusammengedrangten Follikelzellen ordnen. 
Der Abschnitt zwischen den Nahrzellen und dem restlichen Embryo 
wird damit immer umfangreicher und iiberfliigelt allmahlich den Teil, 
der der alten Eibegrenzung entspricht (Abb. 48 und 49). Schritt fir 
Schritt verwischt sich dann aber wieder in zunehmendem Mage die 
zweifache Natur des seltsamen Gebildes und entsteht erneut ein ein- 
heitlicher Embryo. Die Nahrzellreste werden vollends in ihn einbe- 
zogen, die Kerne der ehemaligen Placenta beginnen zu degenerieren, 
und das gleiche gilt fiir die sonstigen Follikelzellen, soweit sie bei der 
Verschmelzung der beiden Halften in den Bereich des Embryos geraten 
sind. Die tibrigen Follikelzellen biiden nach wie vor eine kontinuierliche 
Hille um den nun allmahlich auf Kosten des Muttertieres heran- 
wachsenden und dabei breitovale Gestalt annehmenden Embryo. 
Einem Stadium, wie es Abb. 49 vorfihrt, ist kaum noch anzusehen, 
daB es aus zwei derart heterogenen Teilen zusammengeschweiBt ist. 
Von den nicht ausgewanderten Zellen leiten sich vor allem die 2—3 
ersten Mycetocyten ab, welche den gréBten Teil des ehemals das Ei 
darstellenden Raumes einnehmen. Auf Abb. 48 erkennt man eine wand- 
standige Furchungszelle, welche ihre glatte Begrenzung aufgegeben 
hat und nun Fortsitze zwischen die Symbionten schickt. Auch ihr 
Kern ist gleichzeitig eckig geworden und der Nucleolus fallt durch seine 
Gr6Be auf. In der Folge wird er noch weiter in die Tiefe sinken und wird 
sich ein ansehnliches, von Symbionten erfiilltes Territorium um ihn 
abgrenzen. Dieser erneuten Aufnahme in Zellen geht eine Verainderung 
der Symbiontengestalt parallel. Die kugeligen Ubertragungsstadien 
werden wieder schlanker und wurstférmig, machen also riicklaufig die 
gleiche Wandlung durch, die sie vordem fiir die Eiinfektion geeignet 
gemacht hat (Abb. 13—16). Zu hinterst im Embryo fallt um diese Zeit 
zwischen den Mycetocyten ein Nest gleichformig gestalteter, indifferenter 
Zellen auf — auf Abb. 49 sind drei von ihnen getroffen —, welche mit 
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Abb. 44 —47. 
Abb. 44. 8-Zellenstadium. Abb. 45. Regere Vermehrung der Blastomeren des vorderen 
Poles. Abb. 46, 47. Die beiden Schnitte gehéren einem Embryo an. Entstehung einer 
polaren Verdickung des Follikels; Austritt der ersten beiden Blastomeren in diese. 


Abb. 48 —50. 
Abb. 48. Vermehrung der in die Placenta iibergetretenen Zellen; die Symbionten werden 
in Zellen untergebracht (links); geringe Zellvermehrung im eigentlichen Embryo; die Nahr- 
zellen degenerieren. Abb. 49. Keimstreifentwicklung und Degeneration der Nahrzellen 
und der Placenta schreiten fort; hinten die ersten Mycetocyten und Urgeschlechtszellen. 
Die Trennung zwischen den beiden Bezirken des Embryos schwindet. Abb. 50. Keim- 
streif und Amnion weiterentwickelt; letzte Reste der Nahr- und Follikelzellen (oben). 
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groBer Wahrscheinlichkeit als die sich ja allgemein bei den Insekten 
am hinteren Eipol sondernden Urgeschlechtszellen anzusehen sind. 

Inwieweit am Aufbau der vorderen Halfte des Embryos auch noch 
Derivate der nicht ausgewanderten Furchungszellen teilnehmen, kann 
ich nicht mit Sicherheit sagen. Die in die Placenta tibergetretenen Zellen 
liefern jedenfalls in erster Linie die immer zellenreichere, nach wie vor 
zunachst schiisselformige Anlage des Keimstreifs und die an ihrer Innen- 
seite auftretenden, ebenfalls die Nahrzell- und Follikelreste umgreifenden 
Zellen, aus denen das Amnion wird. Die restlichen am Aufbau der 
extraembryonalen Halfte teilnehmenden Zellen, welche den Raum 
zwischen der Keimstreifanlage und dem Eifollikel ausfiillen, diirften 
ebenso wie vereinzelte Derivate des urspriinglichen Embryos die Serosa 
und jene grofen, alsbald zwischen dieser, dem Keimstreif und den Myceto- 
cyten liegenden Zellen liefern. Im einzelnen diesen Geschehnissen, die 
einer eigenen Untersuchung wert sind, nachzugehen, liegt aber nicht 
im Rahmen dieser Symbiosestudie. 

Abb. 50 zeigt, wie die weitere Entwicklung immer mehr in ein 
normales Geleise kommt. Keimstreif und Amnion bilden bereits eine 
tief in den wesentlich gewachsenen Embryo, der hier schwiacher ver- 
gréBert erscheint, reichende §-formige Einstiilpung; am oberen Pol 
sind aber immer noch die letzten Reste der Nahr- und Follikelkerne 
zu erkennen. Fiir den Zustand, auf dem die Extremitiiten angelegt 
werden und das untere Blatt sich sondert, sei auf den mannlichen Em- 
bryo der Abb. 89 verwiesen. 


VI. Reifung, Befruchtung und Entwicklung der nichtinfizierten Kier. 

Da die sich zu Mannchen entwickelnden Eier symbiontenfrei sind, 
kénnte man vielleicht vermuten, daB alle die Eigentitimlichkeiten, welche 
die Entwicklung der infizierten Eier auszeichnen, hier in Wegfall kom- 
men. Dies ist jedoch keineswegs der Fall. Die symbiontenfreien Ovo- 
cyten verhalten sich vielmehr ganz, wie wenn ihr Plasma ebensostark 
mit fremden Mikroorganismen beladen wire. 

Die Besamung geht auch hier vor den Reifeteilungen vor sich, 
wenn die Ovocyte noch die urspriingliche ovale Gestalt besitzt und ihr 
Plasma frei von geformten Reservestoffen den Raum gleichmafig 
erfiillt (Abb. 51), doch kommt es dann iiberraschenderweise ohne jeden 
sichtbaren Anla& ganz wie bei den infizierten Ovocyten im Verlaufe 
der beiden Reifeteilungen zu einer Kondensierung des oft von ansehn- 
lichen Vacuolen erfillten Plasmas und damit zur Entstehung einer 
dieses umgebenden freien Zone. Im wesentlichen wird dieser Zustand 
schon wahrend der ersten Reifeteilung erreicht (Abb. 52 und 53). Auf 
solche Weise kann abermals eine rundliche, frei in den mit Flissigkeit 
gefillten Raum ragende Plasmamasse resultieren oder es kommt — und 
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Abb. 51—62. Reifung, Befruchtung und 1. Furchungsteilung nichtinfizierter Hier. 
Abb. 51. Ovocyte mit Spermakern. Abb. 52, 53. Erste Reifeteilung. Abb. 54—56. 
Zweite Reifeteilung. Abb. 55. Aquatorialplatten der 2. Reifeteilung und der Spindel des 
1, Richtungsk6érpers in Polansicht. Abb, 57—59. Entwicklung des ménnlichen Vorkernes. 
Abb. 60. Synkaryon, Abb. 61, 62. Erste Furchungsteilung mit und ohne Gonomerie. 
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Abb. 63 —74. 2-, 3-, 4-Zellenstadien nichtinfizierter Hier. 
Abb. 63—66. 2-Zellenstadien, mit und ohne Gonomerie. Abb. 67—69. 3-Zellenstadien; 
die Entwicklung eilt am oberen Pol voraus; Gonomerie wechselnd entwickelt. Abb. 70 
bis 74. 4-Zellenstadien, zum Teil die Entstehung eines 6-Zellenstadiums einleitend. 


292 Pau BucHNER: 


das ist wieder die Regel — auch hier zu einer von Pol zu Pol ziehen- 
den Plasmabriicke (Abb. 55—57). Dazwischen vermitteln mancherlei 
Zustinde; ein mehr birnformiger Plasmakérper kann mit dem schlanken 
Teil an einem Pol aufgehangt sein oder es verbinden an beiden Enden 
nur vereinzelte Faserziige die wechselnd gestaltete Masse mit der Ei- 
membran. 

Die Reifeteilungen verlaufen ganz wie bei der Weibchenentwicklung 
(Abb. 52—56). Wieder werden die beiden Richtungskérper in den 
freien, nur Spuren von Gerinnsel erkennen lassenden Raum abgeschniirt 
und bildet der erste eine sehr charakteristische Spindel, die oft noch viel 
langer ausgezogen tiber das dazugehdrige Plasma hinausragt und manch- 
mal sehr weit durch den freien Raum zieht, ohne da der Anaphase 
eine Bildung von Tochterkernen folgte, und besteht der zweite Rich- 
tungskérper aus einem von sparlicherem Plasma umgebenen Kern. 

Die Entwicklung des minnlichen Vorkerns lieB sich durch alle 
Stadien hindurch verfolgen (Abb. 54—59). Wieder kommt es in der 
Mitte der Plasmabriicke zur Bildung eines Synkaryons und gibt es erste 
Furchungsspindeln mit und ohne Gonomerie (Abb. 61 und 62). Im 
ersten Fall liegen die beiden Teilspindeln gleichgestaltet nebeneinander 
oder konvergieren gelegentlich die Faserkegel nach den beiden Polen 
zu. Da aber unter Umstanden die Verschmelzung der Vorkerne unter- 
bleibt, belegt ein Fall, in dem eine Spindel schon frei im Plasma lag, 
die andere aber zwar ebensoweit entwickelt, aber noch von einer Kern- 
membran umspannt war. Die Variabilitaét, welche bei den infizierten 
Furchungsstadien hinsichtlich der Erhaltung der Gonomerie begegnete, 
bekundet sich auch bei der Entstehung der Mannchen. Hinsichtlich 
der ersten Furchungsteilung belegen dies die Abb. 63—65 und auf 
spaiteren Stadien stot man auch immer wieder auf die gleiche Er- 
scheinung. Die Entwicklung eilt ebenfalls am oberen Pol voraus, 
so daB 3- und 6-Zellenstadien entstehen (Abb. 68—70). Solche 
6-Zellenstadien kénnen bei keinem ihrer Kerne Gonomerie aufweisen 
(Abb. 75), oder bei einem derselben (Abb. 76). Auf Abb. 77 liegen 
oben 4 Ruhekerne, wahrend unten die beiden Zellen je eine Spindel 
auf dem Stadium der Aquatorialplatte enthalten. Abb. 78 zeigt 8 Ruhe- 
kerne, doch begegneten mir auch entsprechende Stadien, bei denen 
am unteren Pol zweikernige Zellen vorkamen. Auf Abb. 79 teilen 
sich die oberen 4 Zellen bereits wieder, wihrend sich unten nur Ruhe- 
kerne finden. 

Um diese Zeit setzt dann auch hier die Auswanderung einzelner 
Blastomeren des oberen Poles in das inzwischen verdickte Follikel- 
polster ein (Abb. 81 und 82). Wenn auf dem Stadium der Abb. 81, 
auf dem die Nahrzellen schon mit breiter Basis der Placenta aufsitzen, 
bereits zwei Blastomeren die ehemalige Eimembran vor sich ausbuchten, 
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so bedeutet das zweifellos den Beginn ihres Ubertrittes. Unmittelbar 
darauf kann man bereits eine und alsbald mehrere extraembryonale 
Blastomeren feststellen (Abb. 82 und 83). Auf dem Stadium der Abb. 84 
ist offenbar die Auswanderung von Blastomeren bereits beendet. Grenzte 
vorher der eigentliche Embryo mit breiter Fliche an die Placenta, so 


Abb. 75—81. Weitere Entwicklung nichtinfizierter Kier vom 6-Zellenstadium bis kurz 
vor dem Auswandern yon Blastomeren am overen Pol. 

Abb. 75—77. 6-Zellenstadien. Abb. 78,79. 8-Zellenstadien. Abb. 80. Beginn der Placenta- 

bildung. Abb. 81. Die ersten Blastomeren schicken sich an, in die Placenta tiberzutreten. 


rundet er sich nun wieder ab. In seinem engen Raum liegen die restlichen 
Furchungszellen und die beiden Richtungskérper ziemlich eng beisam- 
men und es ist nicht leicht, aus den einzelnen Schnitten die jeweilige 
Zellzahl zu rekonstruieren. Jedenfalls besteht auch hier ein sehr wesent- 
licher Unterschied hinsichtlich des Teilungstempos in dem embryonalen 
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und extraembryonalen Bezirk. In ersterem sind kaum noch Mitosen 
zu sehen und die Zellzahl nimmt dementsprechend nicht sichtlich zu. 
Gonomerie tritt auch jetzt immer noch an einzelnen Zellen auf (Abb. 82 
und 85). Die Kerngré8en kénnen recht verschieden sein. 

Ganz anders im Bereich der Placenta! Hier kommt es synchron 
zur Teilung der embryonalen Zellen (Abb. 85), und diese ordnen sich 
wiederum zu jener schiisselformigen Anlage des Keimstreifs, die wir 
bereits von der weiblichen Reihe kennen (Abb. 86). Wie dort werden 
die miitterlichen Follikelkerne von ihr umgriffen und beginnt gleichzeitig 
die Einbeziehung der degenerierenden Nahrzellen. 

Vergleicht man dieses Stadium in den beiden Geschlechtern, so 
kommt infolge des Fortfalles der Symbionten in den mannlichen Em- 
bryonen der Kontrast der beiden embryonalen Zonen in den letzteren 
noch viel staérker zum Ausdruck. Im weiblichen Embryo besitzt der 
innerhalb der Eimembran gebliebene Abschnitt, obwohl er wohl auch 
nicht mehr zellige Elemente umfa8t, immerhin noch eine stattliche 
Ausdehnung, wahrend er im mannlichen Embryo zu einem recht neben- 
sichlich anmutenden, kleinen, kugeligen Bereich zusammengeschrumpft 
ist und damit dieses einzigartige Geschehen besonders eindrucksvoll 
vor Augen fihrt (Abb. 48 und 86). 

Dementsprechend imponiert nattrlich auch, wenn es nun zur Wieder- 
vereinigung der beiden Zonen kommt, die extraembryonal entstandene 
noch mehr als beim Weibchen. Auf dem Stadium der Abb. 87, das 
etwa dem der Abb. 49 entspricht, ist wiederum die Einbeziehung und 
Degeneration der Nahrzellen und der Follikelkerne weiter fortgeschritten 
und taucht die Anlage des Amnions hinter der des Keimstreifs auf. 
Am hinteren Ende erscheint ebenfalls eine Gruppe von Zellen, die, 
nun nicht mehr von Mycetocyten eingeengt, offenbar denen entsprechen, 
in denen wir auf den entsprechenden weiblichen Stadien die Urge- 
schlechtszellen vermuteten. Vor ihnen liegen zwei sehr auffallende 
Zellen mit besonders groBen, durch ansehnliche wurstférmige Nukleolen 
ausgezeichneten Kernen, die vielleicht den Elementen entsprechen, welche 
im weiblichen Embryo die Symbionten aufnehmen und denen immer 
noch eine Erinnerung an ihre ehemalige Aufgabe innewohnt. Sinken 
dann Keimstreif und Amnion tief in den einheitlich gewordenen Embryo 
ein und umgreifen die letzten Degenerate der Nahr- und Follikelzellen, 
so entsteht ein Bild, das dem entsprechenden Stadium des weiblichen 
Embryos zwar weitgehend gleicht, aber durch das Fehlen der Myceto- 
cyten sofort als das eines Minnchens kenntlich ist (Abb. 88). 

Wenn schlieBlich das typische Stadium des S-formig gekriimmten 
Keimstreifs vorliegt, das Amnion auf eine diinne Zellage reduziert ist, 
am Keimstreif hingegen Mundteile und Extremitaten angelegt wurden 
und sich das untere Blatt von ihm gesondert hat, ahnt niemand mehr, 
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Abb. 82—86. Extraembryonale Bildung des Keimstreifs bei nichtinfizierten Wiern. 
Abb. 82—84. Die Zellen in der Placenta nehmen an Zahl zu, die Nahrzellen degenerieren. 
Abb. 85. Lebhafte Vermehrung der ausgewanderten Blastomeren. Abb. 86. Schiissel- 
férmige extraembryonale Anlage; Degeneration der Nahrzellen; die Entwicklung in dem 
dem Umri&8 des Hies entsprechenden Teil des Embryos weitgehend sistiert. 
21* 
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Abb. 87 —89. 
Abb. 87. Die Trennung der beiden Bezirke des Keimes ist aufgehoben; fortgeschrittene 
Degeneration der Nahr- und Follikelzellen. Abb. 88. Keimstreif und Amnion sind weiter 
entwickelt; Gonadenanlage am, hinteren Pol. Abb. 89. Alterer mannlicher Embryo; am 
hinteren Hnde des Keimstreifs die Hodenanlage. 
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auf welchen seltsamen, nicht nur fiir die Insektenentwicklung einzig- 
artigen Umwegen dieser Keim entstanden ist (Abb. 89). Die Hoden- 
anlage stellt um diese Zeit bereits eine sehr stattliche, kugelige An- 
sammlung zahlreicher Spermatogonien dar, die mit dem Ende des Keim- 
streifs verlotet ist. 


VII. Betrachtungen tiber die Stictococcus-Symbiose und ihre Beziehungen 
zum Problem der Geschlechtsbestimmung bei den Schildliusen. 

Die Symbioseforschung hat schon so manche Uberraschung gebracht, 
und das innige Zusammenleben der Wirte mit ihren pflanzlichen Gasten 
hat da und dort einzigartige Situationen im Gefolge gehabt, wie etwa 
die Entstehung von Mycetomen unter Beteiligung der Richtungskérper, 
also eigentlich nicht zum Embryo gehériger Elemente bei Pseudococcus, 
die Implantation von somatischen Zellen des Muttertieres in die Ovocyte! 
und deren spates Zugrundegehen im Embryo bei den Aleurodiden, oder 
den Aufbau der Leuchtorgane der ersten vier Ascidiozoide der Pyrosomen- 
kolonie aus miitterlichen Testazellen und ahnliches mehr, aber all das wird 
durch die Symbiose bei Stictococcus und ihre Konsequenzen in den Schat- 
ten gestellt. Ist doch eine ganze Kette von ungewohnlichen Gescheh- 
nissen an uns voriibergezogen! Die Auslésung der Bildung von Uber- 
tragungsformen durch den Kontakt der Mycetocyten mit einer be- 
schrankten Zone der Ovocyte unmittelbar vor Beginn ihrer Entwicklung, 
ihre vollig vereinzelt dastehende Belastung mit Symbionten, das Aus- 
bleiben der Infektion bei einem Teil der Eizellen, welches zur Ent- 
stehung symbiontenfreier Mannchen fiihrt, die weitgehende Umwand- 
lung des urspriinglichen superfiziellen Furchungstypus in Richtung 
einer totalen Furchung, die Bildung einer Art Placenta auf Kosten des 
Follikels, der Ubertritt von Furchungszellen aus dem Embryo in diese, 
die darauf zuriickgehende extraembryonale Bildung der wesentlichsten 
Teile des K6rpers, insbesondere des Keimstreifs, dessen Entstehung 
am oberen Eipol, die endliche Wiedervereinigung dieser Teile mit den- 
jenigen, die im Bereich der ehemaligen Ovocyte geblieben sind, das 
Festhalten dieser und anderer durch die Symbiose bedingter Gescheh- 
nisse auch bei symbiontenfrei gebliebenen Ovocyten und Embryonen, 
das lange Uberdauern der Richtungskérper, die schlieBlich in eine der 
primaren Mycetocyten eingeschlossen werden, all das sind Eigentiim- 
lichkeiten der Stictococcus-Symbiose. 

Sucht man nach den Wurzeln dieser seltsamen Geschehnisse, so 
stoBt man auf zwei Ursachen: die hochgradige Reduktion der Médnnchen, 
iiber die eingangs berichtet wurde, einerseits und das Zuriickverlegen , 


1 Inzwischen konnte ich auch bei einer Schildlaus (Macrocerococcus) den Uber- 
tritt miitterlicher Mycetocyten in die Ovocyte zum Zwecke der Symbionteniiber- 
tragung feststellen! 
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des Entwicklungsbeginnes auf ein tiberaus friihes, dotterfreies Stadium 
des Eiwachstums andererseits. 
Leider ist bisher das Studium der Symbiosen der ménnlichen Cocciden 
stark vernachlassigt worden, aber soweit tiber sie Angaben vorliegen, 
handelt es sich prinzipiell um die gleichen Einrichtungen wie bei den 
Weibchen, eine Feststellung, die kaum wundernehmen wird, nachdem 
es sich ja in all diesen Fallen um Formen handelt, deren mannliche 
Larven sich zunichst in morphologischer Hinsicht kaum von den ent- 
sprechenden Stadien der Weibchen unterscheiden, insbesondere in 
gleicher Weise mit Mundteilen ausgeriistet sind und mit diesen, sei es 
frei beweglich oder an der Futterpflanze fixiert, Nahrung aufnehmen. 
Lediglich die Menge der Symbionten und, wo diese in Mycetomen unter- 
gebracht sind, der Umfang ihrer Wohnstatten ist, soweit wir wissen, 
bei solchen Mannchen entsprechend ihrer geringeren Ko6rpergréBe 
reduziert. So werden die mannlichen Mycetome von Pseudococcus 
von einer Reihe von Autoren (BERLESE 1893, PreRANTONI 1911, 1913, 
Surnur 1919/20, ScurapER 1923, WaxtczucH 1932), erwahnt und 
PIERANTONI gibt von ihnen an, da ihre Groé8e mit zunehmendem Alter 
betrachtlich abnehme. Nach WatczucH bestehen sie lediglich aus 
10—12 Mycetocyten. Das paarige Mycetom des Mannchens von Marga- 
rodes polonicus erscheint auf einer Zeichnung JAKUBSKIs, welche er 
mir vor Jahren zur Verfiigung gestellt hatte, sonst aber meines Wissens 
nicht verdffentlicht wurde (BucHNER 1930, Abb. 177). Beziiglich 
Chionaspis salicis teilt RicHTER (1928) mit, da in jungen mannlichen 
Tieren die hier verstreut liegenden Mycetocyten sowie ihr Inhalt das 
gleiche Bild bieten wie bei den Weibchen, daf aber in der Folge in 
letzteren die Symbionten gré8er werden und zum Teil schlanke Uber- 
tragungsformen bilden. Weitere Angaben iiber die Endosymbiose bei 
Coccidenmannchen finden sich meines Wissens bisher nicht in der 
Literatur, aber es ist zu hoffen, da8 man ihr in Zukunft mehr Auf- 
merksamkeit schenkt, die Morphologie der Symbionten in beiden 
Geschlechtern sorgfaltiger vergleicht und vor allem auch der Frage 
nachgeht, inwieweit die Sistierung der Nahrungsaufnahme auf den 
beiden Nymphenstadien und dem der Imago Gestaltsveriinderungen 
der Symbionten und Reduktionen ihrer Wohnstatten nach sich zieht!. 


Man wird also annehmen diirfen, daB, soweit nicht noch andere 
Schildlaéuse mit einer ahnlich weitgehenden Rudimentierung entdeckt 
werden, tiberall sonst bei den Cocciden beide Geschlechter mit Sym- 
bionten versorgt werden. 


* Inzwischen konnte ich feststellen, da die mannlichen Imagines von Puto 
antennata Stan. und Macrocerococcus swperbus Laon. kleine, weitgehend degene- 
rierte Mycetome besitzen, wahrend sie bei den stattlichen Mannchen von Llaveina 
und Nautococcus recht ansehnlich sind. 
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Was die Zuriickverlegung der Entwicklung anlangt, so steht auch 
in dieser Hinsicht Stictococcus bisher vollig isoliert unter den Schild- 
lausen da. Uberall, wo bisher Eibildung und Embryonalentwicklung, 
untersucht wurde, fanden sich groBe, dotterreiche Eier, bei denen auch 
eine stattliche, der Ubertragung dienende Symbiontenmenge keine ernst- 
lichen Komplikationen im Gefolge haben kann. Lediglich bei den auf. 
Australien beschrinkten, an Hucalyptus ansehnliche Gallen bildenden 
Apiomorphinen stieB ich bisher ebenfalls auf rundliche, dotterarme, 
kleine Hier, die sich als solche zu entwickeln beginnen, doch reicht 
das mir bis jetzt zur Verfiigung stehende Material noch nicht aus, 
um Einzelheiten tiber die auch hier offenbar sehr eigenartigen Verhailt- 
nisse zu bringen. 

Sonst ist eine solche verfriht einsetzende, ebenfalls mit Viviparie 
verbundene Hientwicklung unter den Homopteren lediglich von den 
parthenogenetisch erzeugten Aphiden bekannt geworden. Auch hier 
handelt es sich ja um eine tiberaus kleine Ovocyte, welche, ohne wesent- 
liche Reservestoffe zu speichern, einen einzigen Richtungskérper ab- 
schnirt und dann mit der Furchung beginnt. Diese aber verlauft hier, 
wenn auch infolge des geringen Ausgangsmateriales vereinfacht, den- 
noch eindeutig nach dem Schema der superfiziellen Furchung. Auch 
fihrt die Versorgung dieser parthenogenetischen Generationen mit 
Symbionten keineswegs zu derart schwerwiegenden Folgeerscheinungen, 
wie bei Stictococcus, da sie jetzt nicht durch eine Infektion der Ovo- 
ceyten bewerkstelligt wird, sondern sich friihestens nach der Bildung 
des Blastoderms, meist aber erst an Stadien, auf denen sich bereits der 
Keimstreif einstilpt, vollzieht, eine Erscheinung, die darin ihre Er- 
klaérung findet, daB die Aufnahmebereitschaft des Follikels die sekundare 
Zurickverlegung des Entwicklungsbeginnes nicht mitmacht (s. BUCHNER 
1953, S. 266ff.). 

Bei den Aphiden ist die Ursache, welche diese Frihentwicklung 
ausgelést hat, leicht einzusehen. Geht sie doch, zumal bereits vor der 
Geburt der Tochtergeneration in dieser die Entwicklung einer Enkel- 
generation einsetzt, mit einer gewaltigen Steigerung der Fortpflanzungs- 
ziffer Hand in Hand. Bei Stictococcus aber kann von einer solchen Be- 
ziehung nicht die Rede sein. Wenn auch keine statistischen Angaben 
iiber die-Geburtenzahl vorliegen, so geht doch jedenfalls die Fillung 
der Muttertiere mit Embryonen kaum tiber das hinaus, was man von 
anderen Schildliusen her gewohnt ist. 

Trotzdem wird man annehmen miissen, daB auch bei diesem Objekt, 
bei dem die Friihentwicklung in Verbindung mit einer unverhialtnis- 
maBig heftigen Invasion von Symbionten eine nur mit auBergewohn- 
lichen Mitteln zu bewdaltigende Situation schafft, ein dkologischer Vor- 
teil mit derselben verbunden ist. Schon die Art, wie sich Plasma und 
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Symbionten wahrend der Reifeteilungen scheiden, und wie damit erst 
die Vorbedingungen zu einer Furchung geschaffen werden, steht einzig 
da. Nicht minder gilt dies von der scharfen Begrenzung der Zellen, 
die nun entstehen und sich nicht ohne weiteres mit den vielfaltig im 
ungefurchten Teil des Eiplasmas verankerten Plasmaterritorien ver- 
gleichen lassen, welche bei der superfiziellen Furchung zuniachst die 
Kerne umgeben. Wahrend dort diese Plasmaportionen erst im Verlaufe 
der Blastodermbildung ihre allseitige Begrenzung finden, kommt es 
bei Stictococcus von der ersten Furchungsteilung an zu einer solchen, 
und die Tatsache, daB bald darauf die Nachkommen dieser Gebilde 
sich emanzipieren und in der Placenta weitervermehren, gibt uns das 
Recht, sie den Blastomeren einer totalen Furchung gleichzusetzen 
und auch bei Stictococcus von einer solchen zu sprechen. Unser Objekt 
stellt in dieser Hinsicht ein Gegenstiick zu den Chalcididiern dar, den 
einzigen Insekten, von denen bisher vor allem dank den schénen 
Untersuchungen Sinvestris (1915 usw.), aber auch mancher anderer 
Autoren (z.B. Patrrrson, 1923) eine totale Furchung bekannt geworden 
ist. Auch bei ihnen handelt es sich um sehr kleine dotterarme Kier und 
liegt ein auBergewohnlicher AnlaB, die friihe, zur Polyembryonie fiihrende 
Zerkliftung des Keimes, vor, der die Erinnerung an den urspriinglichen 
Furchungstypus wieder wachgerufen hat. 

Diese beiden MaBnahmen des Stictococcus-Hies, die saubere Tren- 
-nung des Bildungsplasmas von den Symbionten und die totale Furchung 
desselben, reichen aber noch nicht aus, um bei der hochgradigen réum- 
lichen Beschrankung eine normale Entwicklung zu erméglichen, und so 
kommt es zu dem seltsamsten Geschehen im Verlaufe dieser ungew6ohn- 
lichen Embryonalentwicklung, der Auswanderung eines Teiles der 
Furchungszellen in eine vorher entstandene Verdickung des Follikels 
und ihre extraembryonale Vermehrung, die schlieBlich zum Aufbau 
des Keimstreifs fiihrt. Hierfiir und fiir die Art, wie dann die so ent- 
standenen Teile wieder mit dem bescheideneren restlichen Teil des 
Embryos zu einem harmonischen Gebilde vereinigt werden, gibt es nir- 
gends ein Gegenstiick. 

Man kénnte in diesem Zusammenhang héchstens auf die nicht minder 
seltsamen Umwege hinweisen, welche die Entwicklung der Salpen ein- 
schlagt und welche nach unserer Auffassung ebenfalls durch eine unge- 
wohnliche Ubertragungsweise der Leuchtsymbionten bedingt ist. In 
diesem Fall infizieren diese einen Teil der Blastomeren, obwohl es sich 
dabei um Glieder eines determinierten Systemes von Furchungszellen 
handelt, die damit zunichst ihren Aufgaben entzogen werden. Die 
Folge davon ist, da diese Zellen wie gelahmt erscheinen und da8 
ihr Teilungstempo stark herabgesetzt wird. Somatische Zellen des 
miitterlichen K6rpers springen daher fiir sie ein und bauen ein provi- 
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sorisches Substrat des kinftigen Organismus auf, das erst dann durch 
embryonale Elemente ersetzt wird, wenn dieinfizierten Zellenihre Insassen 
jenen Blutzellen tibergeben haben, welche ihre eigentliche Wohnstatte dar- 
stellen, und damit fiirihre wahre Aufgabe frei geworden sind (Naheres hier- 
zu bei BUCHNER 1953, S. 504ff.). Wenn sich begreiflicherweise bei diesem 
nicht minder einzigartigen Geschehen keine unmittelbaren Vergleichs- 
punkte ergeben, so zeigt es doch auch wieder besonders eindringlich, 
wie souveran Symbiontenwirte unter Umstiinden schwierigen, aus der 
Symbiose erwachsenen Situationen gerecht zu werden verstehen. 
Da der Verzicht auf die Versorgung der Stictococcus-Mannchen mit 
Symbionten durch ihre Rudimentierung bedingt ist, unterliegt von 
vorneherein keinem Zweifel. Steht er doch im besten Einklang mit 
einer ganzen Reihe von Tatsachen, die immer wieder zeigen, daB die 
Leistungen der Symbionten in erster Linie das Wachstum betreffen. 
Die Imagines vieler Formen gehen ihrer Symbionten, soweit sie nicht 
fiir die Ubertragung benétigt werden, in beiden Geschlechtern verlustig. 
So schwinden die an den Darm gebundenen larvalen Wohnstitten bei 
Cerambyciden und Chrysomeliden, werden die Mycetocyten vieler 
Riisselkaifer aus dem imaginalen Darmepithel ausgestoBen, degenerieren 
die Symbionten in den Mycetomen der Pediculus-Mannchen und lést, 
wie ich neuerdings (1954) zeigen konnte, ein Teil der Bostrychiden 
die mannlichen Mycetome der Imagines mitsamt ihren Insassen auf. 
In all diesen Fallen waren freilich simtliche Eizellen infiziert worden 
und treten die Larven beider Geschlechter in den GenuB der Symbionten. 
Doch kennen wir dank einer interessanten Entdeckung TétuHs (1937) 
auch ein Objekt, bei dem auf einer gewissen Phase seiner zyklischen 
Entwicklung zu Mannchen werdende LEizellen von vorneherein sym- 
biontenfrei bleiben und dies ebenfalls im Gefolge weitgehender Rudi- 
mentierung und Kurzlebigkeit eintritt. Es handelt sich dabei um die 
Entstehung der mannlichen Sexualisgeneration der Aphiden Pemphigus 
und Stomaphis. Abermals nehmen diese Tiere keine Nahrung auf, 
besitzen weder einen Riissel noch Speicheldriisen und haben rudimen- 
tire Augen und Antennen. Bei Stomaphis bleiben die weiblichen Ge- 
schlechtstiere normal, bei Pemphigus werden auch sie von der Rudi- 
mentierung ergriffen. Die sexupare Generation der letztgenannten 
Gattung legt zwar 8 Hirdhren an, doch pflegen zwei von diesen zu 
degenerieren und die iibrigen bringen nur je einen Embryo hervor. 
Von diesen 6 Embryonen werden zwei zu Mannchen, und zwar stets 
die mehr kopfwarts gelegenen, die iibrigen ergeben Weibchen. Bei den 
-ersteren unterbleibt die Infektion der friihen Embryonalstadien, bei 
den letzteren ist die Masse der einwandernden Symbionten gerade 
groB genug, um spiter das einzige jeweils gebildete befruchtungsbe- 
bediirftige Ei mit der nétigen Symbiontenmenge ausstatten zu konnen. 
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So tiberraschend die Ahnlichkeit dieses bisher einzigen bekannten Falles 
einer Bildung symbiontenfiihrender weiblicher und symbiontenfreier 
miannlicher Embryonen mit unserem ist, so darf dariiber nicht tibersehen 
werden, dafs hinsichtlich des Geschlechtsbestimmungsmodus zwischen 
Pemphigus und Stictococcus wesentliche Unterschiede bestehen, auf die 
im folgenden noch zuriickzukommen sein wird. 

Wahrend an der Entwicklung der Pemphigus-Mannchen, wenigstens, 
soweit man dies auf Grund der knappen Darstellung T6rTHs sagen kann, 
keinerlei Erinnerungen an die ehemalige Symbiose festzustellen sind 
— es soll auch die beim Weibchen zunichst steril angelegte und bald 
darauf von den Symbionten bezogene Wohnstiitte nicht mehr in die 
Erscheinung treten —, halt die Entwicklung der Stictococeus-Mannchen 
alle die tiefgreifenden Neuerungen, welche die Symbiose ausgeldst hatte, 
fest. Insbesondere tiberrascht es dabei, daB die nichtinfizierten Ovocyten 
auf ganz dem gleichen Stadium, auf dem die Weibcheneier Plasma 
und Symbionten scheiden, ebenfalls ihr Volumen verkleinern und damit 
einen nun symbiontenfrei bleibenden Raum entstehen lassen, der auch 
bei ihnen eine von Pol zu Pol ziehende Plasmabriicke umgibt. Die 
Auswanderung von Furchungszellen, die extraembryonale Anlage des 
Keimstreifs, die Wiedervereinigung der voriibergehend getrennten 
Halften des Embryos, all diese einst durch die Symbiose aus- 
geldsten Geschehnisse werden auch bei der Entwicklung der Mannchen 
rekapituliert. 

Derartige Reminiszenzen begegnen auch sonst sowohl bei Symbiosen, 
welche im Verlauf der Stammesgeschichte verlorengegangen sind, als 
auch dort, wo durch kiinstliche Eingriffe symbiontenfreie Tiere ent- 
standen sind. In beiden Fallen konnen die Wohnstitten im Laufe der 
Embryonalentwicklung genau so gesondert werden, wie wenn die Sym- 
bionten vorhanden waren. So haben Formica rufa und sanguinea, sowie 
die var. africana ZacuER der Calandra granaria die bei den Verwandten 
noch vorhandene Symbiose abgebaut, sondern aber trotzdem die fir 
sie einst bereitgestellten Zellmaterialien im Laufe der Entwicklung, 
wie wenn ihre Giaste noch vorhanden wiiren. Gewisse Psylliden haben 
einen ihrer beiden Symbionten verloren, aber seine Wohnstiatte hat 
sich dariiber hinaus erhalten. Oryzaephilus suwrinamensis, Rhizopertha 
dominica und Calandra oryzae, sowie die symbiontenfiihrende Stamm- 
form von Calandra granaria wurden im Experiment von ihren Sym- 
bionten befreit (KocH 1936, HueEr 1954, ScHNEIDER 1954), aber auch 
dann werden die Mycetome trotzdem, wenn auch in reduzierter Form 
_ reproduziert. Die Nachkommen von Kleiderliusen, denen die Sym- 
bionten auf operativem Wege genommen worden waren, legen trotzdem 
das transitorische, schlieBlich in den embryonalen Darm geratende 
Mycetom an und schniiren anschlieBend jenen ventralen Teil des Darm- 
epithels ab, der normalerweise zum definitiven Wohnsitz der Symbionten, 
der sog. Magenscheibe, wird. 
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Handelt es sich in all diesen Fallen um die Anlage der nun symbionten- 
frei bleibenden Wohnstitten, so betreffen die Erinnerungen, welche wir 
in der Entwicklungsgeschichte von Stictococcus feststellten, vielmehr 
in erster Linie andersgeartete Konsequenzen des Symbiontenerwerbes 
und stehen insofern bis heute noch vereinzelt dar. Doch wird man sich 
daran erinnern, da uns in den mannlichen Embryonen merkwiirdige 
groBe Zellen auffielen, in denen wir die Homologa der weiblichen My- 
cetocyten vermuteten. Eine solche Annahme erhalt durch die obigen 
Parallelerscheinungen natiirlich eine wesentliche Stiitze. 

Stictococcus ist aber nicht nur im Hinblick auf die historischen Pro- 
bleme der Symbiose und die vergleichende Embryologie der Insekten 
ein einzigartiges Objekt, sondern besitzt dariiber hinaus ein hervor- 
ragendes Interesse fiir allgemeine Fragen der Geschlechtsbestimmung 
sowie im speziellen fiir die Ratsel, welche diese bei den Schildlaéusen 
aufgibt. Fast alles, was wir heute iiber die Sexualitatsverhaltnisse 
derselben wissen, ist den zahlreichen Studien von HuGurs-ScHRADER 
und SCHRADER zu danken, die vor allem durch die Veréffentlichungen 
von PrERANTONI (1912, 1913), THomsEN (1927, 1929) und SuoMALAINEN 
(1940) wertvolle Erganzungen finden. Aus dem, was diese Autoren 
erarbeitet haben, ergibt sich ein héchst eigenartiges, keineswegs ein- 
heitliches Bild. Wahrend man innerhalb der itbrigen Sternorrhyn- 
chen, also bei Aleurodiden, Psylliden und Aphiden iiberall auf eine 
Heterogametie im méannlichen Geschlecht nach dem Schema XX 
und XO stieB, ergab sich eine solche unter den Schildléusen bisher 
lediglich bei den primitivsten Formen der Familie der Margaroidae, 
den Llaveiini, Coelostomidiini und Matsucoccini, sowie tiberraschender- 
weise auBerdem bei der zu den Pseudoccini und damit in die Familie 
der Lecanoidae gestellten Gattung Puto. 

Man wird nicht fehlgehen, wenn man hierin ein von aphidenahnlichen 
Vorfahren tiberkommenes Erbe sieht und weiterhin annimmt, da die 
augenblickliche Stellung von Puto im System einer Uberpriifung bedarf, 
zumal diese Gattung auch andere primitive, die beiden Familien tiber- 
briickende Merkmale aufweist. Bei allen untersuchten Llaveiini (Llaveia, 
Llaveiella, Protortonia) fanden Hueues-ScuraDER (1931, 1940, 1943) 
und ScHRADER (1931) im weiblichen Geschlecht 6 und im miannlichen 
Geschlecht 5 Chromosomen und resultieren nach vorangegangener 
Synapsis Spermien mit 2, bzw. 3 Chromosomen. Ebenso verhialt sich 
Nautococcus (Coelostomidiini, HuauEs-ScHRADER 1942), wahrend der 
zu den Xylococcinae (Tribus Matsucoccini) rechnende Matsucoccus 
im mannlichen Geschlecht 34, im weiblichen 40 Chromosomen besitzt 
(HucueEs-ScuraDER 1948). In diesem Fall tritt an die Stelle des 
X-Chromosoms eine Gruppe von 6 Heterochromosomen, so da sich 
Spermien mit 14 bzw. 20 Chromosomen ergeben. Puto hingegen hat 
im weiblichen Geschlecht 14, im minnlichen 13 Chromosomen, bildet 
also Spermien mit 6 und 7 Chromosomen. 
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Bei allen anderen darauf untersuchten Cocciden, d.h. unter den 
Margaroidae in der Tribus der Iceryini (7 Arten) und bei allen Lecanoidae 
mit Ausnahme von Puto (9 Arten von Pseudococcinen, Eriococcinen, 
Lecaniinen und Dactylopiinen) fehlen jedoch die Heterochromosomen 
(Hucuns-ScHRADER, SCHRADER, THOMSEN, SuOMALAINEN)! Daf es 
sich dabei um einen sekundiren Verlust handelt und damit der Ent-_ 
scheid tiber das Geschlecht auf das Weibchen tiberging, ergibt sich nicht 
nur aus dem Vergleich mit dem Verhalten der urspriinglicheren Cocciden, 
sondern wird auch dadurch bekundet, da nun in allen diesen Fallen 
nur eine der beiden Chromosomengarnituren bei der Spermatogenese 
fiir den Aufbau funktionstiichtiger Samenzellen Verwendung findet, 
wahrend die andere bereits vom Blastulastadium an in den Ruhekernen 
eine heteropyknotische Masse bildet und sich nur im Verlauf der Mitose 
jeweils wieder in ihre Komponenten sondert?. Die erste Reifeteilung 
teilt die beiden Garnituren, ohne daB eine Synapsis vorangegangen ware, 
in gleicher Weise aquationell, aber in den Kernen der Spermatocyten 
2. Ordnung verraten sich wieder die Komponenten des zur Hetero- 
pyknose neigenden Satzes durch dichtere Gruppierung. Die Teilung 
der Spermatocyten 2. Ordnung wird durch eine unvollkommene, mono- 
polare Spindel bewerkstelligt, welche die heteropyknotische Halfte der 
Chromosomen an sich zieht. Sie bilden hier einen klein und dicht blei- 
benden Kern, der schlieSlich in dem bei der Spermiogenese entstehenden 
Restkorper zugrunde geht. Die nicht zur Verklumpung neigenden 
Chromosomen hingegen finden allein Verwendung, so daB aus einer Sper- 
matocyte 1. Ordnung nur zwei funktionstiichtige Spermien entstehen. 
Hinsichtlich aller weiterer Einzelheiten und Varianten mu auf die sehr 
verdienstliche zusammenfassende Darstellung ,,Cytology of Coccids* 
von HuGuus-SCHRADER (1948) verwiesen werden. 

DaB8 diese seltsame Tendenz zur Heteropyknose bei den Lecanoiden- 
Mannchen in irgendwelchem Zusammenhang mit dem Verlust der 
Heterochromosomen und damit mit dem neuen, durch diesen bedingten 
Geschlechtsbestimmungsmodus stehen muB, liegt auf der Hand. 
SCHRADER (1929) und Hucguus-ScHraDER (1931) sprechen mit Recht 
von einer physiologischen Haploidie dieser minnlichen Tiere. Aber 
im Gegensatz zu den Fallen, in denen die Ausschaltung einer Spermien- 
sorte eine eingeschlechtliche Nachkommenschaft bedingt, entstehen 
bei den Cocciden aus den mit solechen Spermien besamten Eiern sowohl 
Mannchen als Weibchen! 

So wird man notwendig zu dem Schlu8 gedrangt, daB hier der Ent- 
scheid tiber das Geschlecht sekundir auf die Weibchen iibertragen wurde. 
1 Tch hatte neuerdings Gelegenheit, dieses iiberaus eindrucksvolle Geschehen 


auch bei Apiomorpha-Embryonen zu beobachten, so daB also auch die australische 


Familie der Apiomorphiden zu denen zihlt, die der Heterochromosomen verlustig 
gegangen sind. 
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HuGues-ScuraDER (1948) sieht drei Méglichkeiten, die damit zur Dis- 
kussion stehen. Entweder liegt eine sich freilich morphologisch nicht 
auBernde Digametie der Weibchen vor oder bestimmen lediglich Um- 
welteinfliisse das Geschlecht oder handelt es sich um eine Kombination 
beider Faktoren. Von einer kiinftigen experimentellen Anyalse erhofft 
sie allein die Klarung dieser eigenartigen Sachlage. 

Uberraschenderweise tragt nun aber auch unsere sich lediglich auf 
morphologische Gegebenheiten griindende Symbiosestudie einiges Licht 
in sie. Der Entscheid, ob eine Ovocyte von Stictococcus sich in weiblicher 
oder in mannlicher Richtung entwickelt, hangt davon ab, ob sie nach 
Vollzug der Besamung von Symbionten infiziert wird oder nicht. Ob 
es sich dabei um eine rein phinotypische Geschlechtsbestimmung im 
Sinne Hartrmanns handelt, wie sie nach seiner und seiner Schiiler 
Auffassung etwa bei Dinophilus, Ophryotrocha, Grubea und Bonellia 
sowie bei allen echten Zwittern vorliegt (HARTMANN 1949, HarTMANN 
und Hurts 1936, Havenscui~p 1953, WiEsE 1953), oder ob auch hier 
eine genetische Anlage anzunehmen ist, bei der freilich die F/M-Balance 
einen so niedrigen Wert besitzt, daB sie gegeniiber der Beeinflussung 
der in das Ei verpflanzten Mikroorganismen gegenstandslos wird, mége 
dahingestellt bleiben. An der Tatsache, daB in unserem Fall die Infek- 
tion oder Nichtinfektion der EKizelle tiber das Geschlecht entscheidet, 
kann jedenfalls nicht gezweifelt werden. Man wird wohl nicht fehlgehen, 
wenn man in dem reichlicheren Vitamingenu8 der Symbionten be- 
sitzenden Embryonen gegentiber dem geringeren, lediglich aus dem umge- 
benden miitterlichen Korper stammenden der nichtinfizierten Embryo- 
nen den ausschlaggebenden Faktor sieht. Dies erinnert uns daran, daB 
neben so manchen anderen, in ihrem eigentlichen Wesen zunachst kaum 
zu fassenden, das Geschlecht beeinflussenden AuBenfaktoren, wie Tempe- 
ratur, Ernahrung, Eistoffen, Riisselextrakt usw. auch pflanzliche Or- 
ganismen erscheinen. GOETSCH (1927) fand, daB bei Hydra vulgaris auBer 
der Regeneration auch die kiinstliche Infektion mit einzelligen Algen 
einen Umschlag des Geschlechts hervorzurufen vermag, und CORRRENS 
hat bekanntlich gezeigt, da8 miinnliche Bliiten von Melandrium bei In- 
fektion mit Ustilago weibliche Organe entwickeln. 

Ganz anders geartet ist die Situation bei Pemphigus, d.h. in dem 
einzigen Fall, von dem wir bis heute wissen, da ebenfalls aus infizierten 
Embryonen Weibchen, aus nichtinfizierten Mannchen werden (s. 8. 301). 
Hier unterscheidet nicht das Vorhandensein oder Fehlen der Symbionten 
iiber das Geschlecht, sondern es begleitet lediglich eine bereits durch die 
Lage der Ovariolen und das Verhalten der Chromosomen vollzogene 
Determination. Sind es doch, wie wir hoérten, stets die meist nur in der 
Zweizahl kopfwirts gelegenen Eirdhren, welche Manncheneier liefern 
und wird in ihnen durch die Elimination eines der beiden Heterochromo- 
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somen bei der Reifeteilung der Chromosomenbestand in den mann- 
lichen iibergefiihrt, wahrend in den sich weiter riickwarts befindenden 
4 Hirdhren die Reifeteilungen ohne Chromosomenelimination ablaufen 
und die Infektion sich erst in den damit bereits zu Weibchen gestempelten 
Embryonen vollzieht. 

DaB mir bisher kein Material von mannlichen Stictococcus-Larven 
zur Verfiigung stand, an denen die Spermatogenese hatte untersucht 
werden kénnen, ist bedauerlich. Aber nach allem, was wir tiber die Ge- 
schlechtsbestimmung bei Cocciden wissen, darf man wohl mit Sicher- 
heit annehmen, daB es auch bei dieser Form, zumal sie einer so speziali- 
sierten Unterfamilie angehort, zur Unterdriickung der einen Halfte 
der Spermatozoen kommt. Die sonst im Zusammenhang mit einer 
solchen schon auf friihen Embryonalstadien auftretende Heteropyknose 
des einen Chromosomensatzes fehlt allerdings bei Stictococcus, aber dafiir 
kommt es zu jener fiir Insekten ganz ungewohnlichen und bei Cocciden 
sonst nie beobachteten Tendenz zur Gonomerie, in der man vermutlich, 
da ja beide Erscheinungen der Ausdruck einer mangelnden Harmonie der 
Chromosomengarnituren sind, eine Parallelerscheinung erblicken darf. 

Uber die Chromosomenzahlen gesicherte Angaben zu machen, ge- 
stattet mein Material ebenfalls nicht. In den jiingsten, sich eben aus 
dem Spermakopf entwickelnden Vorkernen konnte ich des 6fteren 
mit ziemlicher Sicherheit 6 Elemente zaihlen (Abb. 29—31, 53 und 54); 
in den Tochterplatten der ersten Reifeteilung erscheinen hingegen auf 
Abb. 55 offensichtlich 12 Einheiten. Das harmoniert mit der von 
SCHRADER (1923), THoMSEN (1927) und SUOMALAINEN (1940) bei der 
Kireifung anderer Cocciden festgestellten, merkwiirdigen Neigung zur 
vortibergehenden Trennung und Wiedervereinigung der Dyaden. In 
den Mitosen frither Entwicklungsstadien, ja schon der ersten Furchungs- 
teilung, ist aber die Chromosomenzahl in beiden Geschlechtern wesentlich 
hoher (Abb. 34, 35, 61 und 20), die Aquatorialplatten auf Abb. 79 und 85 
lassen hier etwa 24 Chromosomen vermuten, ohne da entschieden 
werden kann, ob es sich dabei um eine Zerlegung in Untereinheiten 
oder um eine endomitotische Polyploidisierung handelt, wie sie offenbar 
bei jenen Mycetocyten vorliegt, die schon so friith wesentlich héhere 
Zahlen enthalten (Abb. 5). Hoffentlich wird in nicht allzu ferner Zeit eine 
eindringliche cytologische, Ki- und Samenreifung sowie die Embryonalent- 
wicklung behandelnde Untersuchung unsere Symbiosestudie erganzen. 

SchlieBlich muB auch noch die Frage erértert werden, ob der fiir 
Stictococcus aufgezeigte Geschlechtsbestimmungsmodus nur ein verein- 
zeltes Kuriosum darstellt, oder ob damit ein Gesichtspunkt gewonnen 
wurde, der allgemeinere Bedeutung fiir das Problem der Geschlechts- 
bestimmung bei denjenigen Cocciden besitzt, welche die Heterogametie 
im mannlichen Geschlecht verloren haben. Hugues-ScHRADER hat 
schon 1948 anlaBlich der Diskussion der sich bei ihnen ergebenden 
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MOglichkeiten auf die starken Schwankungen, welchen die Zahl der 
Mannchen unterliegt, und auf den EinfluB, den offenbar auch AuBen- 
faktoren auf das Verhiltnis der Geschlechter besitzen, hingewiesen. 
Wahrend Angaben tiber Freilandbeobachtungen notwendigerweise un- 
entschieden lassen, inwieweit hierbei fakultative oder rassenmafig 
gebundene Parthenogenese eine Rolle spielen (THrEm 1933), sind die 
Feststellungen, welche Jamzs (1937, 1938) machte, besonders eindrucks- 
voll. Er hat eine Reihe von Psewdococcus-Arten untersucht und gewisse 
Unterschiede im Sexualititsverhaltnis derselben gefunden. Bei dem 
oviparen Pseudoccocus nipae hat er z. B. festgestellt, daB zumeist 20—50, 
aber in extremen Fallen auch nur 10 bzw. 287 Mannchen auf 100 Weib- 
chen kommen. Dabei spielt die Menge der vom Muttertier erzeugten 
Nachkommen keine Rolle. An Pseudococcus citri wurde der EinfluB 
des Alters des Muttertieres gepriift und gefunden, daB bei normaler 
Fortpflanzung die beiden Geschlechter nahezu gleich zahlreich vertreten 
sind, daf aber, wenn die Befruchtung hinausgeschoben wird, die Zahl 
der entstehenden Mannchen immer mehr zunimmt. Wird sie um 
6 Wochen verzégert, so kommen bereits 180 Mannchen auf 100 Weibchen, 
bei 8 Wochen treffen 327, bei 10 Wochen gar 991 Mannchen auf 100 Weib- 
chen! Dabei begtinstigt Lufttrockenheit das Entstehen von Weibchen 
und mindert den Einflu8 der verzégerten Befruchtung. THiEm berichtet 
von einem Fall, in dem an einem Zweig von Ribes in dichtgedrangten 
Folgen schitzungsweise 1800 mannliche Larven von Hulecanium cornu 
saBen, die sich hier aus ihren Winterlagen gesammelt hatten, ohne daf 
eine einzige weibliche Larve zwischen ihnen gewesen wire. 

Solche Beobachtungen lassen daran denken, daB hier vielleicht zwar 
nicht das Ausbleiben und der Eintritt der Infektion, aber eine verschieden 
groke Menge der infizierenden Symbionten EinfluB auf die Entwicklung 
des Geschlechtes hat. Wir wissen ja von experimentellen Untersuchungen 
her, wie schon geringe Temperaturerhéhung den Ubertragungsmechanis- 
mus empfindlich storen kann (Kocu 1936, HucEr 1954, SCHNEIDER 
1954) und es ist sehr wohl méglich, dai sowohl bei alternden, allmahlich 
erschépften, normal befruchteten Weibchen als auch bei solchen, die 
durch die kiinstliche Verzégerung der Bésamung beeintrachtigt worden 
sind, die Menge der in das Ei gelangenden Symbionten in steigendem 
Mae herabgesetzt wird. Jedenfalls verlangt eine solche Vermutung 
eine Untersuchung, welche den Altersveranderungen an den Mycetomen, 
der wahrscheinlich abnehmenden Intensitat der Erzeugung von Uber- 
tragungsstadien und einer eventuellen Schwankung der in das Ei 
gelangenden Symbiontenmenge bei zunehmendem Alter normal befruch- 
teter, spat befruchteter und dauernd unbefruchtet bleibender Weibchen 
nachgeht, und es ist nicht ausgeschlossen, dafS auf diesem Wege ein 
Prinzip der Geschlechtsbestimmung gefunden wird, das fiir alle Cocciden 
gilt, welche ihrer Heterochromosomen verlustig gegangen sind. 
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Zusammenfassung. 

1. Die Symbionten von Stictococcus sjoestedti sind in Mycetocyten 
lokalisiert, welche mehr oder weniger dicht geschart in die oberflach- 
lichen Regionen des Fettgewebes eingesprengt sind. Sie sind lediglich 
in den weiblichen Tieren vorhanden. Die Mannchen, welche nur in der 
auf das tropische Afrika beschrankten Unterfamilie der Stictococcinae 
schon auf dem ersten Larvenstadium entweder ein hochgradig reduziertes 
Rostrum besitzen oder auch die letzten Reste eines solchen vollig ver- 
loren haben, und daher zeitlebens keinerlei Nahrung aufnehmen, fehlen 
die Symbionten durchaus. 

2. Die Ubertragung auf die Eizellen bietet mancherlei Besonder- 
heiten. Wenn die in die peripheren Regionen hineinwachsenden Aste 
der Ovarien mit den Mycetocyten in Berihrung kommen, werden sie 
vielfach in ein die Ovariolen umgebendes Hiillgewebe eingesenkt. Die 
Ovocyten stellen auf einem ungewohnlich frihen Stadium, ohne dak 
es zur Bildung von Reservestoffen kame, ihr Wachstum ein. In den- 
jenigen Mycetocyten, die ihnen um diese Zeit in der hinteren Region 
anliegen, wandeln sich die bis dahin schlanken, schlauchformigen Sym- 
bionten allmahlich in ansehnliche kugelige Ubertragungsformen um, 
wahrend weiter vorne die Ovocyte bertithrende Mycetocyten nicht derart 
beeinfluBt werden. AnschlieBend entstehen Liicken im Follikel, durch 
welche die Symbionten in die Eizelle tibertreten. Ist die Infektion ab- 
geschlossen, so umgeben nur noch geringe Plasmamengen den an den 
oberen Pol gedrangten Eikern, wahrend der tibrige Raum vollig den 
Symbionten tiberlassen bleibt. 

3. Im Verlauf der beiden Reifeteilungen und der Entfaltung der 
Vorkerne kommt es zu einer noch reinlicheren Scheidung von Plasma 
und Symbionten. Das erstere pflegt eine von einem Pol zum anderen 
ziehende Briicke zu bilden, wihrend die Symbionten in dem sie umgeben- 
den Raum flottieren. Die erste Furchungsteilung liefert zwei je einen Pol 
einnehmende scharf begrenzte Blastomeren. Jede von ihnen gibt an- 
schlieBend vier Blastomeren den Ursprung. Dabei eilen die Teilungen 
am oberen Pol voraus und kommt es vielfach zu einer sonst bei 
Insekten bisher nicht beobachteten regellos auftretenden Gonomerie. 
Die Richtungskorper tiberdauern diese Periode inmitten der Sym- 
bionten. 

4. Nach Entstehung des 8-Zellenstadiums kommt es zu einer Ver- 
dickung des zwischen Ei und Niahrzellen gelegenen Teiles des Follikels, 
die in der Folge als eine Art Placenta funktioniert. In sie treten einige 
wenige der am oberen Pol entstandenen Furchungszellen iiber und 
bauen, sich rege vermehrend, extraembryonal die Anlage des Keim- 
streifs und des Amnion auf, wihrend die Intensitaét der Entwicklung 
in dem der alten Eigrenze entsprechenden Abschnitt eine sehr geringe 
ist. Kinige wenige Furchungszellen verbinden sich hier mit den Sym- 
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bionten zu den ersten, groBen Mycetocyten, wobei unter Umstinden 
die Richtungsk6rper in eine solche gelangen, und am hinteren Pol 
taucht die Anlage der Geschlechtsdriise auf. 

Die degenerierenden Nahrzellen und die das gleiche Schicksal er- 
leidenden Zellen der Placenta sinken in die schiisselférmige Anlage des 
Keimstreifs und werden hier vollends aufgelost. Um diese Zeit schwindet 
auch die Begrenzung des embryonalen und extraembryonalen Bereiches 
und entsteht ein harmonisches Gebilde, dem man seine einzigartige 
Entstehung nicht mehr ansieht. Die weitere Entfaltung des Keim- 
streifs und die tibrigen Entwicklungsprozesse verlaufen in den gewohnten 
Bahnen. 

5. Erreichen die Eizellen ihre endgiiltige GréBe in einem Bereich 
des Tieres, in dem keine Mycetocyten vorhanden sind, und unter- 
bleibt infolgedessen die Infektion, so entwickeln sie sich zu Minnchen. 
Dabei verhalten sie sich in jeder Hinsicht, wie wenn Symbionten vor- 
handen waren, Wiederum konzentriert sich das Eiplasma und grenzt 
sich scharf gegen einen nun nur mit Fliissigkeit gefiillten Raum ab. Die 
Furchung verlauft wie bei den zu Weibchen werdenden Eiern, Gono- 
merie begegnet in der gleichen Weise, auf dem gleichen Stadium wandern 
einige Furchungszellen in die Placenta aus, lassen hier den Keimstreif 
entstehen und vereinigen sich spater die beiden Regionen; nur tritt 
hierbei die dem Ei entsprechende infolge des Fehlens der Symbionten 
an Umfang noch mehr in den Hintergrund. 

6. Die Einmaligkeit, die Stictococcus hinsichtlich der embryologischen 
Geschehnisse und seiner symbiontischen LEinrichtungen offenbart, 
findet ihre Erklarung in dem bei keiner anderen Schildlaus wieder- 
kehrenden Grade der Rudimentierung der mannlichen Tiere und in 
dem Umstand, daB die Hientwicklung auf einem so friihen Stadium 
einsetzt, da es notwendig zu einem bisher bei keinem anderen Objekt 
gefundenen Mifverhiltnis zwischen Plasma- und Symbiontenmenge 
kommt. Der minnliche Organismus wird so im wesentlichen bereits 
im miitterlichen Organismus fertiggestellt und die ihm hierbei von 
dessen Symbionten zur Verfiigung gestellten Wuchsstoffe machen eine 
weitere Versorgung mit Symbionten iiberfliissig. Daf es sich dabei 
um einen Symbiontenverlust handelt, der erst durch die Riickbildung 
der Mundteile ausgelést wurde, belegt das Festhalten all der Eigentiim- 
lichkeiten der Embryonalentwicklung, die durch die Symbiose bedingt sind. 

7. Die Stictococcus-Symbiose gewinnt somit auch eine hervorragende 
Bedeutung fir die Probleme der Geschlechtsbestimmung, die gerade 
bei den Cocciden ganz besonderer Art sind. Durch die Untersuchungen 
von Huauers-ScuRADER und SCHRADER wurde gezeigt, daB eine Reihe 
primitiverer Schildliuse Heterogametie im mannlichen Geschlecht 
aufweisen, da8 aber im iibrigen die X-Chromosomen aus unbekannten 
Griinden verlorengegangen sind und damit der Entscheid tiber das 
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Geschlecht auf das Weibchen tibertragen wurde. Welcher Art dieser ist, 
blieb dabei zuniachst freilich verborgen. Immerhin lieBen die Erfahrungen 
iiber das in weiten Grenzen schwankende Zahlenverhaltnis der Ge- 
schlechter und dessen Abhingigkeit von Umweltsfaktoren an eine 
modifikatorische Geschlechtsbestimmung denken. Fiir Stictococcus ist 
eine solche nun zur GewiBheit geworden, wenn man auch hinsichtlich 
der Natur der ausschlaggebenden Faktoren nur Vermutungen aéuBern 
kann. In erster Linie wird man dabei an die Vitaminproduktion der 
in die Eizelle verpflanzten Mikroorganismen denken miissen. Ob bei 
denjenigen Objekten, welche auch im mannlichen Geschlecht mehr oder 
weniger reduzierte Mycetome besitzen, vielleicht die Menge der das Ei 
infizierenden Symbionten EinfluB auf die Entstehung der Geschlechter 
_ hat, bedarf der Priifung. 


Nachtrag. 


Nach Abschlu8 der vorliegenden Studie hatte ich Gelegenheit, 
auch den von SiLvestri (1915) beschriebenen Stictococcus diversiseta 
zu vergleichen!. Angesichts des Umstandes, daB die wenigen bisher 
bekannten Stictococcus-Arten im Gegensatz zu anderen Gruppen der 
Schildlause sich auf Grund zahlreicher gemeinsamer Merkmale als _be- 
sonders eng verwandt bekunden (VayssiIzRE 1936), war anzunehmen, 
da8 auch hinsichtlich ihrer Symbiose Einheitlichkeit herrschen wiirde. 
Um so groBer war meine Uberraschung, als ich auf so tiefgreifende 
Unterschiede stieB, daB ich notwendigerweise im Titel der vorangehen- 
den Verétfentlichung ,,Stictococcinen*’ durch ,,Stictococcus sjoestedti~* 
ersetzen mute. Obwohl das von der Goldkiiste stammende Material 
nur beschrankt und zum Teil mangelhaft erhalten war, gestattet es 
immerhin, den symbiontischen Cyclus im wesentlichen aufzudecken . 

Schon die Natur der Symbionten ist eine durchaus andere. Si. 
diversiseta besitzt stattliche, terminal knospende ,,Hefen‘, wie die 
Lecaniinen oder Lakshadia und Lecaniodiaspis, welche zahlreiche, das 
Fettgewebe weithin durchsetzende Zellen bewohnen. Auch hier bleiben 
die Mannchen frei von Symbionten und sind die Kizellen, wenn. sie sich 
zu entwickeln beginnen, tiberaus klein und enthalten keine Reserve- 
stoffe, aber die Wege der Ubertragung und die nicht minder seltsame 
Embryonalentwicklung sind ganz anderer Art. Die Furchung ist wieder 
eine totale und der Follikel spielt auch hier eine wichtige, und nicht 
minder einzigartige Rolle, doch bietet sein Verhalten keinerlei Ver- 
gleichspunkte. Die Symbionten durchsetzen zwar bereits das Plasma 
der Nahrzellen, gelangen aber erst nach der Entfaltung des Keim- 
streits in den Embryo. Wie sich in einer zunadchst dichten, wenig um- 
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fiir die Uberlassung einiger Exemplare des dort verwahrten originalen Materiales 
zu besonderem Dank verpflichtet. 
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fangreichen Ansammlung von Furchungszellen Amnion, Serosa, Keim- 
streif und Dotterkerne differenzieren, ist ebenso beispiellos, wie das ent- 
sprechende Geschehen bei St. sjoestedt. Fiir alle Einzelheiten muB 
auf eine spitere, bebilderte Darstellung verwiesen werden. Der Wunsch, 
hierbei noch andere Arten vergleichen zu kénnen, wird nach diesen 
iiberraschenden Feststellungen begreiflicherweise besonders lebhaft. 
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DIE SUKZESSION DER DIPTERENLARVEN 
BEI DER STOCKHUMIFIZIERUNG. 


Von 
ADOLF BRAUNS. 


Mit 6 Textabbildungen. 
(EHingegangen am 26. Marz 1954.) 


Zur Demonstration der Sukzession von Synusien — etwa auf Lehr- 
wanderungen zur terrestrischen Tierdkologie — diirften sich die Stécke 
in forstlichen Besténden besonders gut eignen. Einmal lassen diese 
Biochorien das destruktive Element bei einer tierischen Sukzession deut- 
lich erkennbar werden. Zum andern 1a8t sich aber gleichzeitig zeigen,daB 
das tote, pflanzliche Material im Verlauf der Abbaustadien wieder in den 
Stoffkreislauf des Bestandes zuriickgefiihrt wird. So kann man im fort- 
geschrittenen Zersetzungsstadium des Stockes verhiltnismaBig leicht 
nachweisen, da die eigentliche Holzfauna mehr und mehr abgelést wird 
von den ausgesprochen terricolen Organismengruppen. 

Zur unginstigen Jahreszeit bildet der Stock in den letzten Abbau- 
stadien sogar einen Uberwinterungsort fiir einen groBen Teil der Streu- 
organismen. Schon in der Nahe der Stécke laBt sich eine erhdhte Popu- 
lationsdichte zum Winter hin feststellen. Die thermischen Verhialtnisse 
sind im Stock oder in seiner nachsten Umgebung gegen Ende des Abbau- 
prozesses besonders giinstig. AuBerdem ist noch ein anderer Faktor von 
wesentlicher Bedeutung. Auffallend ist bei der als Humifizierung er- 
strebenswerten Art des Stockabbaues naimlich, daB eine gewisse Feuch- 
tigkeit Vorbedingung fiir den Abbau ist. AnlaBlich anhaltender AuBen- 
untersuchungen, die dankenswerterweise mit Unterstiitzung der Deut- 
schen Forschungsgemeinschaft in Bad Godesberg durchgefiihrt werden 
konnten und die sich auf die Okologie einer bisher nicht bearbeiteten 
Ordnung terricoler Organismen (der Dipterenlarven) erstreckten, konnte 
ich immer wieder feststellen, daB die Feuchtigkeit geradezu als dkologi- 
scher Faktor bei der Besiedelung der Stécke mit holzabbauenden Orga- 
nismen zu bewerten ist. Sobald vor allem Moospolster in gewissem Um- 
fange auftreten, nimmt die Zersetzung im allgemeinen — vom wald- 
baulichen Standpunkt aus gesehen — einen giinstigen Verlauf. 

Ktaunett (1950) weist schon in seiner Bodenbiologie daraufhin, daB 
dadurch die holzzersetzenden Kleintiere in die Lage versetzt werden, 
,unabhangig von den kurzfristigen Witterungsschwankungen ihre Tatig- 
keit zu entfalten“. Der gleiche Autor gibt ebendort eine Darstellung der 
holzzersetzenden Vorginge in mitteleuropaischen Bestaénden. Wahrend 
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die Humifizierung der normale ProzeB der Holzzersetzung ist, begiinstigt 
groBe Trockenheit des Standortes den trockenen Zerfall, groBe Feuchtig- 
keit bzw. tibermiBige Nasse in Laub- bzw. Nadelholzbesténden die 
beiden Zersetzungsarten der WeiB- bzw. Rotfiule. KiHNELT zeigt die 
in der Sukzession auftretenden Organismen auf. Untersuchungen tiber 
derartige Sukzessionen und 
tiber ihre Bedeutung liegen 
aus Nadel- und Laubholz- 
bestinden vor; wahrend 
DeERKSEN (1941) und Four- 
MAN (1936, 1938) tiber Un- 
tersuchungsergebnisse aus 
Eichen- und Buchenbestian- 
den berichteten, verdffent- 
lichten KrocErus (1927) 
und Lerrincer-MIcoLetz- 
Ky (1940) Beobachtungen 
aus europdischen Fichten- 
bestiinden. Ahnliche, fir 
den Vergleich zweifellos 
sehr interessante Befallsfol- 
gen stellte ScHIMITSCHEK 
(1952/53) beiseinen forsten- 
tomologischen Studien im 
Urwald ,,Rotwald‘* an den 
absterbenden Urwaldbiu- 
men und am Lagerholz fest. 


Abb. 1. HumifizierungsprozeB eines Buchenstockes, Auch in auBereuropaischen 


1. Stadium. — Lehrforstamt (FA) Gahrenberg, Hann. Gebieten wurde der Holz- 
Miinden (Reinhardswald), Distrikt 102a; etwa 460 m . : Sere 
NN. —Im Jahre 1950 Abtrieb des 175ij4hrigen Be. ®bbau in dieser Hinsicht 


standes. Am 28, Oktober 1953 phot., Stock also untersucht (BLACKMAN und 
3jabrig. — Pilz am Grunde des Spatens: Pholia S 1924 E 
(Kuehneromyces) mutabilis (SCHFF. ex FR.) QUEL, — TAGE ? IDMANN 


Mastibe: Exkursionsspaten, Stiel = 35 cm; Papier- 1943, INGLES 1933). 
streifen: schwarze Quadrate und Raum zwischen r 
ihnen jeweils = 1 cm. — Nach BRAUNS (1954b). Bei der langanhalten- 


den Dauer der Stockab- 
bau-Prozesse spielen weniger die unterschiedliche Beschaffenheit als viel- 
mehr die Standortseinfliisse, sogar klein- und mikroklimatische Bedin- 
gungen (vgl. Brran 1933, 1937; ScHimirsCHEK 1931/32) eine wich- 
tige Rolle. So léBt sich eigentlich auch keine Norm aufstellen, wie 
der Abbau eines.Stockes vor sich geht und nach welchem Zeitraum dieser 
Vorgang im allgemeinen beendet ist. Trotzdem erscheint es mir wiin- 
schenswert, dem Freilandbiologen zumindest einen gewissen Anhalt zu 
geben, nach welchen Zeitraumen die einzelnen Abbaustadien auftreten. 
Da es andererseits vielleicht angebracht ist, die Sukzession der nur wenig 
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bekannten Dipterenlarven zu erfassen, um an den unterschiedlichen 
Larvenformen die differentialdiagnostischen Kennzeichen einer biologisch 
auBerst interessanten Insektenordnung aufzuzeigen, sei diese Gruppe 
nachfolgend allein naher beriicksichtigt. Dabei sind in den Abb. 1—5 
groBtenteils Beispiele aus forstlichen Distrikten ausgewihlt, die abge- 
trieben wurden, da damit das Alter der Stécke zur Zeit der Aufnahme 
nach dem Bestandeslagerbuch des Forstamtes genau angegeben werden 
konnte, waihrend dies in den durchforsteten Bestinden schon schwieri- 
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Abb. 2. Stockabbau, Buche, 2. Stadium. — FA Gahrenberg (Reinhardswald), Distr. 194b; 
etwa 300 m NN. — Im Jahre 1947 Abtrieb des 69jahrigen Bestandes. Am 5. Nov. 1953 
phot., Stock also 6jahrig. — ,,Deckel‘‘ schon stark eingebrochen. Polyporus (in der Nihe 
des Papierstreifens) von Lumbriciden besetzt; an der nach O und W gerichteten Stockseite 
ehemals starker Formicidenbefall. — Maf8stiibe wie in Abb. 1. — Nach Brauns (1954b). 


gerist. Dort ist eine genaue Altersangabe des Stockes nur méglich, wenn 
wahrend eines groBeren Zeitraumes die Stocke markiert wurden. Die 
Abbaustadien auf Kahlschlagflichen stellen zwar eine Variante des Ab- 
bauprozesses dar, da die kleinklimatischen, aber auch die mikroklimati- 
schen Bedingungen auf Abtriebsflichen im allgemeinen vollig anderer 
Art sind als in geschlossenen Bestaénden. Auf den nicht mehr bestock- 
ten Flachen kann der Abbau in das Stadium des trockenen Zerfalles 
iibergehen, vor allem an Hiingen, die der Sonneneinstrahlung sehr aus- 
gesetzt sind. Herrschen aber wiihrend der ersten Vegetationsperiode 
nach der Fallung ausgesprochen feuchte Witterungslagen vor, so kann 
der Stockabbau weitgehend in der humifizierenden Richtung bleiben, be- 
sonders dann, wenn zusatzlich noch feuchte Bodenverhiltnisse vorliegen. 

Skizzieren wir ganz grob den HumifizierungsprozeB nach den einzelnen 
Stadien, so lassen sich etwa folgende strukturelle Kennzeichen am 
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Stock feststellen und an haufigeren Zweifliiglern die nachfolgend auf- 
- gefiihrten Larven- und damit auch Puppenformen beobachten: 

a) Indenersten 3 Jahren nach der Herbstfillung: im ersten Frihjahr 
(nach Kinet, 1950) noch leicht aufschlieBbare Stoffe in der Kambial- 
zone; im Gefolge von Coleopterenlarven treten verschiedene Dipteren- 
larven auf (u. a. Cecidomyiidae, Lycoriidae, Fungivoridae). — Vornehm- 
lich an der Siidseite beginnt sich stellenweise die Rinde zu lésen (Abb. 1), 
vor allem wahrend der ersten Trockenperioden, so daf an einigen Stellen 
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Abb. 3. Stockabbau, 3. Stadium. Stadt-FA Hann. Miinden (Bramwald), Distr. 96, etwa 

200 m NN. — Etwa 8—9jahriger Stock in einem sehr feuchten Nadel-Laubholz-Misch- 

bestand (Fi, La; Bu, Ei und Bi); phot. am 18. Novy. 1953. — Starker Moos- und Grasbewuchs 

und iiber dem Papierstreifen Polyporus. — Mastiibe: zum Teil wie in Abb. 1; Bergstock, 
sichtbarer Abschnitt bis zur Hohe des Knaufs: 80 cm. — Original. 
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zwischen Rinde und Holz weiBe Pilzmyzelstrange sichtbar werden 
kénnen. Sind Span-Bruchstellen bei den Schnittfiihrungen entstanden, 
kann auf eine gute Durchfeuchtung des Stockes und damit auf eine 
artenreiche Besatzdichte im allgemeinen geschlossen werden. Dem- 
gegentiber laiuft das Wasser bei glatten Sageflichen in viel starkerem 
MaBe ab; derartige Sageflichen bleiben besonders widerstandsfahig, 
selbst wenn unter ihnen der Zerfall der Holzteile schon eingesetzt hat. — 
Raptorische Larvenformen, unter ihnen Lonchaeidae und gelegentlich 
Asilidae, finden sich zwischen Holz und teilweise abgesprungener Rinde 
ein; in der braunen, teigigen Masse unter der Rinde lassen sich die 
Lonchaeiden-Toénnchen oft in groBer Zahl feststellen, daneben bisweilen 
nach einer Massenentwicklung auch die Puppen und Puppenexuvien der 
Lycoruidae und der Ceratopogonidae. 

b) In den weiteren 3 Jahren etwa lost sich bald vollig die Rinde an 
der nach Siiden gelegenen Seite des Stockes, wahrend sie sich an der 
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Abb. 4. Stockabbau, Buche, 3. Stadium. — Stadt-FA Hann. Miinden (Bramwald), Distr. 96, 

etwa 200m NN. — Etwa 9—10jahriger Stock; der anfangs geschlossene Moosbewuchs 

schon wieder aufgelockert durch Einbrechen des ,,Deckels‘‘. — Sonstige Angaben iiber die 
Bestockungsart und MaBangaben wie in Abb. 3. — Original. 


etwa 370 m NN. — Im Jahre 1944 Abtrieb des 120jihrigen Bestandes. Am 28. Oktober 

1953 phot., Stock also erst 9j4hrig und trotzdem sind vom Stock eigentlich nur noch einige 

Seitenteile erhalten. Dieses Zersetzungsstadium wird im allgemeinen im 11. oder 12. Jahre 

nach der Fallung des Stammes erreicht. MaB8stibe: wie in Abb. 1. — Nach BRAUNS 
(1954b). - 


Nordseite erst spaiter lockert (Abb. 2). Im Verlauf dieser Periode setzt 
eine Moosbesiedelung ein an den Ablagerungsstellen der Schnecken- 
losung; die Mollusken weiden (nach KtuHNELT) die oberflachlich auf der 
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Rinde oder auf der Sigefliche sich ansiedelnden Blaualgen ab. Gleich- 
zeitig 14Bt sich an diesen Stock-Abbaustadien die Entwicklung von 
Polyporaceen (Polyporus spec., T'rametes spec.) beobachten. — In den 
5—6jaihrigen Stécken finden sich bereits eine verhaltnismaBig reich- 
haltige Dipterenlarven-Fauna und damit auch zahlreiche pupale Formen 
an. Auf sehr trockenen Standorten dringen Formicidae auf der Siid- 
seite in den Stock; bei ihnen finden sich durchaus nicht selten Microdon- 
(Syrphidae-) und Fannia-(Phaoniinae-)Larven. — Auf feuchteren 
Standorten stellen xylophagen Insektenlarven u.a. die Larven der 
Erinnidae, Ooenomyiidae, Asilidae und Therevidae nach. In den Poly- 
poraceen treten die Larven (und Puppen) von Cecidomyiidae (gen. spec.) 
und jene der Limnobiidae (beispielsweise Limonia-Arten) auf; die Art- 
diagnose der charakteristische Gallen auf der Unterseite des Frucht- 
kérpers erzeugenden Cecidomyiidae-Larven ist bis heute noch nicht ge- 
lungen; RUBSAAMEN vermutete 1899/1900 als Erreger eine Scardia-Art. 
Gelegentlich finden wir in den Polyporaceen auch die Metamorphose- 
stadien der Ditomytidae und Platypezidae, als Sporenverzehrer jene der 
Scatopsidae und Zelmiridae. — Die Stockflichen unter der Moos- 
bedeckung werden von zahlreichen Dipterenlarven besiedelt, die sich dort 
auch zur Puppe hauten und teilweise ihre Puppengespinste oder Kokons 
anfertigen: u.a. Phryneidae, Lycoriidae, Sciophilidae, Fungivoridae, 
Macroceridae, Stratiomyiidae und Empididae. Uber die Ernahrungs- 
verhaltnisse habe ich andernorts ausfiihrliche Angaben gemacht (BRAUNS 
1954 a). 

c) An etwa I—I10jdhrigen. Stécken schlieBt sich die Moosdecke iiber 
die Schnittflache hinweg (Abb. 3); auSerdem bricht, vielfach schon 
wahrend des vorigen Abbaustadiums (Abb. 2), der ,,Deckel‘* der Stirn- 
flache an einer Stelle tief ein (Abb. 4). Hier finden sich eingewehte Fall- 
laubblatter oder Nadeln und bei anhaltenden Regenperioden 148t sich 
in diesem Areal eine starke Feuchtigkeit beobachten. In diesen Léchern 
beobachtete ich u. a. Psychodidae-Larven. — Unter dem Moosbewuchs 
treten noch viele der im vorigen Stadium benannten Larvenformen auf; 
in verstarktem Mae kommen jetzt Collembolen und Lumbricidae und 
mit ihnen zusammen Bibionidae- und verschiedene Tipulidae-Larven 
vor. Den Lumbriciden-Arten stellen Rhagionidae-, Erinnidae- und ge- 
legentlich Dolichopodidae-Larven nach. Bei den Haarmiicken- und 
Schnakenlarven parasitieren Phoridae-Larven. Jetzt oder schon friiher 
absolvieren manche aphidivoren Syrphinen-Larven hier ihre Diapause 
und verpuppen sich in diesen Stécken. 

d) An den 11—I12jéhrigen Stécken ist schlieBlich die Stockmitte schon 
ein Teil der Streu- und Bodenschichten sozusagen geworden; nur die 
Seitenteile des Stockes sind teilweise noch erhalten (Abb. 5). Auch von 
den Bodenschichten aus hat ein ,,Angriff‘ auf den Stock eingesetzt. Es 
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erfolgt immer mehr eine Einwanderung der Streubewohner und terri- 
colen Organismen. 

Um das Auffinden charakteristischer und hiufiger terricoler Larven- 
formen der Dipteren zu erleichtern, habe ich auf Grund zahlreicher 
Stockuntersuchungen ein Schema entworfen, aus dem die bevorzugten 
Areale der verschiedenen Typen abzulesen sind. Da die Laubholz- 
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Abb. 6. Das Vorkommen der haufigsten terricolen Dipterenlarven in einem etwa 6—8jihri- 

gen Buchenstock: schematische Aufzeichnung der bevorzugten Areale im Stock selbst und 

in seiner nachsten Umgebung. — Biotop: Bestockter Altholzbestand eines Mittelgebirgs- 
Revieres. — Weitere Erklarungen im Text. — Original. 
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bestinde im allgemeinen ein reicheres Artenspektrum in Stocken, Streu- 
und Bodenschichten erkennen lassen als Nadelholzbestande, sind im 
Schema die Verhialtnisse eines etwa 6—S8jaihrigen Buchenstockes auf- 
gezeichnet (Abb. 6). Dabei sind auch einige Formen genannt, die in 
stocknahen Laubblattlagen meistens angetroffen werden kénnen. Der 
Raum zwischen den Hinweislinien:zu den bevorzugten Arealen ist bei 
vorwiegend schizophager Ernahrungsweise der betreffenden Larven 
breit schwarz, bei raptorischer Lebensweise weiB belassen, weiB-punk- 
tiert bei jenen Formen, die bei ihrem Aufenthalt im Stock keinerlei 


Nahrung aufnehmen. 
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A. Einfiihrung. 

Uberall, wo wir es mit Lebewesen zu tun haben, die eine begrenzte 
Lebenszeit besitzen und fortwaihrend neue Lebewesen erzeugen, herrscht 
nicht Statik, sondern Dynamik. Nicht anders als im Korper der Lebe- 
wesen selbst, wo ein stetiger Auf- und Abbau von Zellen stattfindet, 
herrscht auch in den Populationen der Tiere ein standiger Wechsel der 


* Nach einem am 31]. Juli 1954 auf der Jahresversammlung der Deutschen 
Gesellschaft fiir Saugetierkunde gehaltenen Referat. 
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Individuen, der nur dann nicht auffallt, wenn die Gesamtzahl auf be- 
stimmtem Raume konstant bleibt, d. h. die Zuginge durch Geburt und 
Zuwanderung und die Abgiénge durch Tod und Abwanderung sich die 
Waage halten. Man nennt solche Populationen stabil. Anders ist es, 
wenn eine der beiden Komponenten tiberwiegt. Im positiven Falle fihrt 
das Uberwiegen der Zuginge zur Bestandsvermehrung, im negativen 
das Uberwiegen der Abginge zur Bestandsverminderung. Die auf diese 
Weise entstehenden Schwankungen verlaufen hiufig wie Wellenbewe- 
gungen, indem sich Bestandsvermehrung und Bestandsverminderung 
in standigem Wechsel ablésen. Eine gewisse Kontinuitaét und Regel- 
maBigkeit dieser Schwankungen gab Veranlassung, diese populations- 
dynamischen Vorginge als Zyklen! zu bezeichnen, obwohl es sich ja 
streng genommen nicht um kreisférmige Erscheinungen, sondern um 
wellenférmige handelt. Wir wissen heute, daB die Arten mit annaihernder 
Bestandsstabilitat weit in der Minderzahl sind und da8 die meisten 
Populationen die als Massenwechsel bezeichneten Schwankungen zeigen, 
die allerdings ganz erhebliche graduelle Unterschiede aufweisen. Im 
Extrem kann die Bestandsvermehrung ein solch augenfalliges AusmaB 
annehmen und zu so gewaltiger Populationsverdichtung fiihren, da8 wir 
von einer Massenvermehrung sprechen oder — sofern es sich um sog. 
Schadlinge handelt — einem uralten Sprachgebrauch entsprechend von 
Plagen. 

Besonders auffallend sind von jeher die Plagen der Nagetiere ge- 
wesen und schon das Alte Testament und andere friihgeschichtliche 
Quellen berichten viel von ihnen. Sie sind von allen Kontinenten, auf 
denen Nagetiere leben, bekanntgeworden, so daB wir ein weltweites 
Problem vor uns haben, mit dessen Studium man sich iiberall befaBt 
hat. Geben doch der jaihe Uberflu8 dieser Tiere und ihr noch unver- 
mittelteres Verschwinden Ratsel auf, die nicht nur die wenigen von 
Erkenntnisdrang besessenen Menschen zu fesseln vermochten, sondern 
auch die groBe Masse angingen, die immer wieder von den katastrophalen 
Begleiterscheinungen der Nagerplagen in Mitleidenschaft gezogen wurde. 
Und wenn wir heute im Zeitalter des weltweiten Verkehrs auch kaum 
mehr durch Mauseplagen verursachte Hungersnéte kennen, so geht-doch - 
der in Land- und Forstwirtschaft durch Nagetierplagen verursachte 
Schaden allerorts so hoch in die Millionen, daB gerade unser materia- 
listisch eingestelltes Zeitalter auf Abhilfe dringte und sogar akzeptierte, 
dafi diese nur durch umfassende Grundlagenforschung zu erzielen ist. 

So ist denn seit Jahrzehnten in vielen Landern gearbeitet worden, 
aber es ist nicht zu iibersehen, daf diese Untersuchungen in eine Art 

* Verfasser folgt hier der im internationalen Schrifttum gebrauchlichen eng- 


lischen Terminologie; die deutschen Autoren. sprechen meist von Massenwechsel 
oder Gradationen. 
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Sackgasse geraten waren und nicht an den Kern des Problems gelangten. 
Dies wenigstens ist die Quintessenz des zusammenfassenden und nahezu 
erschépfenden Berichtes von CHarLtes Exton (1942), an dessen Ende 
zu lesen steht, ,,daf wir an der Kiiste eines Ozeans stehen, der groBer 
ist als irgendeiner, den Columbus entdeckte, und in dem wir jetzt erst 
ein paar Inseln erkennen kénnen, die aus dem Nebel aufsteigen‘‘}. Wir 
kénnen heute feststellen, daB ELrons Zusammenfassung einen AbschluB 
jener Epoche bedeutet, in welcher die Untersuchungen hauptsachlich 
chronologisch-spekulativ ausgerichtet waren und in der man sich ver- 
geblich bemiihte, die kausalen Zusammenhinge durch Sammlung még- 
lichst umfangreichen phinologischen Materials und dessen statistische 
Bearbeitung zu ergriinden. Man bekam auf diese Weise zwar einen 
umfassenden Uberblick tiber Umfang und Bedeutung dieses biologischen 
Phanomens, vermochte sein Zustandekommen aber nicht befriedigend 
und widerspruchsfrei zu erkliren. Was dieser Epoche fehlte, waren 
ebenso grindliche Untersuchungen zur Entschleierung der populations- 
dynamischen Mechanismen, ganz zu schweigen von dem Versuch, das 
Problem experimentell anzugehen, wie es z. B. amerikanische Protozoen- 
forscher und Entomologen (s. die Zusammenfassung von ALLEE a. 0. 
1949) und in Deutschland auch die Schule EScHERICH-ZWOLFER bereits 
getan haben, allerdings wohl unter wesentlich leichteren Bedingungen. 

In Deutschland hat man sich an diesen Untersuchungen kaum be- 
teiligt und titberhaupt wenig Interesse fiir das Phinomen der Wirbeltier- 
zyklen gezeigt, obwohl es keineswegs an Untersuchungsobjekten fehlte. 
Gibt es doch auch bei uns eine Reihe von geradezu klassischen Feldmaus- 
Plagegebieten, deren Existenz bis ins Mittelalter zuriickzuverfolgen ist. 
Erst 1950 begann der seit langem mit Arbeiten an deutschen Klein- 
siugern beschéftigte Gzora Srern in der Mark Brandenburg mit Unter- 
suchungen iiber die Populationsdynamik der Feldmaus, die heute im 
Rahmen einer Arbeitsgemeinschaft fiir Feldmausforschung der Deutschen 
Akademie der Landbauwissenschaften weitergefiihrt werden. In der 
Bundesrepublik war es der Pflanzenschutzdienst, der bereits 1949 eine 
eigene Forschungsstelle einrichtete, die heute im Rahmen des Instituts 
fiir Griinlandfragen der Biologischen Bundesanstalt fiir Land- und Forst- 
wirtschaft in Oldenburg arbeitet. Im Laufe der Zeit gestaltete sich der 
persénliche Kontakt zwischen beiden Stellen immer enger, so daB es zu 
einer ebenso ungewohnlichen wie beispielhaften Zusammenarbeit tuber 
die Zonengrenzen hinweg kam, die sich so vertrauensvoll gestaltete, daB 
man in einzelnen Fallen kaum mehr zu entscheiden vermag, von wem 
die zur Lésung bestimmter Fragen fiihrenden Gedanken urspriinglich 
stammten. Charakteristisch fiir die deutschen Arbeiten war zunachst 


1 Diese Ubersetzung entnehme ich wértlich dem Bericht, mit dem Franz (1950) 
die Problematik der Wirbeltierzyklen dem deutschen Leser nahegebracht hat. 
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eine vollige Unabhangigkeit von den neueren auslandischen Unter- 
suchungen, ein Umstand, den man in diesem speziellen Falle wohl aus- 
nahmsweise als Vorteil ansehen mu8; denn es darf mit einigem Recht 
bezweifelt werden, daB man sich in unserem bedrangten Lande zur In- 
angriffnahme eines derartigen Forschungsvorhabens entschlossen hatte, 
wenn man das Problem von vornherein in seiner ganzen Tragweite tiber- 
sehen und gewuft hatte, wie intensiv man sich in anderen Staaten 
damit beschiftigt. So aber ging man ziemlich unbeschwert und unvor- 
eingenommen an die Arbeit und begann erst spater, als bereits eigene 
Arbeitsgrundlagen und Klarheit iiber die einzuschlagende Arbeits- 
richtung vorhanden waren, den Zusammenhang mit den auslandischen 
Veroffentlichungen herzustellen. 

Wenn wir uns heute mit den bisherigen Ergebnissen dieser Arbeiten 
befassen, so sollen im Rahmen dieses Berichtes nur die fiir die allgemeine 
Biologie wichtigen Fragen erértert werden und alle fiir die angewandte 
Forschungsrichtung bedeutungsvollen Gesichtspunkte unbehandelt blei- 
ben, die an anderer Stelle zur Sprache kommen miissen. Im ersten Teil 
soll die Kausalitét des Populationswachstums derjenigen Microtinen? 
behandelt werden, die in Deutschland Zyklen verursachen, im zweiten 
die des Populationsschwundes und im dritten das Zustandekommen der 
Periodizitaét. Wéahrend diese Gliederung dem Herkémmlichen entspricht, 
mochte ich bei der weiteren Gruppierung und Aufgliederung des Stoffes 
sowie auch zum Teil bei der Terminologie eigene Wege gehen, die sich 
zwangslaufig aus dem Anwachsen unserer Erkenntnisse ergeben haben. 


B. Das Populationswachstum 
resultiert danach aus den Faktorengruppen Fortpflanzungspotential, 
Raumpotential und Verdichtungspotential, die wir der Reihe nach ana- 
lysieren wollen. 


1. Fortpflanzungspotential. 


Seit langem ist bekannt, daB die Zyklenlinge bei groBen Arten, 
z. B. Hasen, einen laingeren, ungefihr 10jihrigen Zeitraum umfaBt, 
wahrend die Populationsgipfel der kleineren Arten rascher aufeinander 
folgen, bei unserer Feldmaus.z. B. in den nordwestdeutschen Plage- 
gebieten normalerweise mit 3jaihrigem Abstand. Daraus konnte bereits 
der wichtige Schlu& gezogen werden, da das Fortpflanzungspotential 
der betreffenden Spezies nicht nur die Zyklenlange bestimmt, sondern 
tiberhaupt ein entscheidender Faktor fiir die Entstehung von Zyklen 
sein muf. Wir wollen uns deshalb zundchst mit diesen in biotischen 


* Fir den auslindischen Leser sei eingefiigt, da folgende Arten behandelt 
werden: Feldmaus (Microtus arvalis), Erdmaus (M. agrestis), Nordische Wihl- 
maus (IM. oeconomus ratticeps), Kleinaugige Wiihlmaus (Pitymys subterraneus ye 
GroBe Wiihlmaus (Arvicola terrestris) und Rotelmaus (Clethrionomys glareolus). 
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Gegebenheiten begriindeten Voraussetzungen befassen. Streng genom- 
men versteht man unter dem Fortpflanzungspotential nur die mégliche 
WurfgréBe der betreffenden Art, wobei wir die absolute, d.h. physio- 
logisch mégliche von vornherein auBer Betracht lassen kénnen und uns 
nur mit der wirklich realisierten partiellen, d.h. der Zahl der wirklich 
zur Welt kommenden Jungen zu befassen brauchen. Mir scheint diese 
Fassung des Begriffes aber zu eng zu sein. Deshalb gsollen hier auBer 
der WurfgréBe auch die Wurffolge, der Eintritt der Geschlechtsreife und 
die Linge der Fortpflanzungsperiode einbezogen werden. Denn diese 
vier Faktoren sind es meines Erachtens, die das wirkliche Potential 
bestimmen. 

a) Wurfgrépe. Von der Feldmaus wissen wir jetzt nach den Unter- 
suchungen von ZIMMERMANN, STEIN und Frank, daf diese Wiihlmaus 
bis zu 12 Junge werfen kann, wobei die Wurfgré8e allerdings von be- 
stimmten Faktoren abhangig ist. Zunichst vom Alter des Weibchens. 
Ks ist néimlich keineswegs so, wie ROrR1IG und KnocuHe (1916) in ihren 
Zuchten gefunden zu haben glaubten, daB die jungen Weibchen die 
starksten Wiirfe haben und da deren GroBe mit zunehmendem Alter 
der Mutter abnimmt. Vielmehr beginnt die Wurfgro8e bei erstmals 
trachtigen Jungweibchen im allgemeinen mit 2—5 und steigt dann mit 
zanehmendem Alter rasch an, ohne allerdings eine wirkliche Progressions- 
reihe zu bilden, da stets Schwankungen vorkommen. Von einem be- 
stimmten Alter an sinkt sie dann wieder ab, so da} sehr alte Weibchen 
nur noch 2er oder gar ler Wiirfe setzen. Diese Kurvenbewegung der 
WurfegréBe ist durchaus natiirlich, da die jungen Nagerweibchen anfangs 
von Wurf zu Wurf wachsen und ihr Uterus zunachst schon rein réumlich 
keine gréBere Zahl von Embryonen auszutragen vermag, andererseits 
zunehmendes Alter die Produktionsleistung aber wieder absinken laBt. 

Da8 die WurfgréB8e daneben auch noch genetisch bestimmt ist, ergibt 
sich schon aus der Tatsache, daB man im Labor ohne weiteres besonders 
fruchtbare Stamme herausziichten kann. Als Spitzentier erhielten wir 
auf diese Weise eine Weibchen, das in 8 aufeinanderfolgenden Wiirfen 
71 Junge warf, ehe es leider an einer Lungenvirose erkrankte. In der 
Natur dirfte standig Ziichtung auf Fruchtbarkeit stattfinden, da die hier 
wirksame Selektion das Uberleben fruchtbarer Erbmassentriiger be- 
giinstigen muB. Ob die WurfgréBe der Feldmaus wirklich im ,,geographi- 
schen Pessimum‘‘ zunimmt, wie STEIN (1953a) vermutet, scheint mir 
im Hinblick auf die nordwestdeutschen Plagegebiete ebenso fraglich, 
wie VAN WIJNGAARDEN (1954) fir Holland. 

Wieweit die genetisch und physiologisch mégliche Wurfgr68e nun 
realisiert wird, hangt ganz entscheidend von Umweltfaktoren ab. An 
erster Stelle ist hier das nattirliche Nahrungsangebot zu nennen, dessen 
Einflu8 Srer (1952) analysiert hat. Er konnte nachweisen, dai die 
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Embryonenzahl der auf brandenburgischen Trockenwiesen lebenden 
Feldmausweibchen im Mittel 4,69 betrug, in nahrungsgiinstigeren Acker- 
biotopen aber 6,71, womit ein klarer Vermehrungsiiberschu8 in den 
letzteren gegeben ist. Zweifellos ware dieser Unterschied noch krasser 
ausgefallen, wenn Stern den auf Trockenwiesen gewonnenen Zahlen 
nicht die von diirftigeren markischen Sandackern, sondern von den 
Marschwiesen der nordwestdeutschen Plagegebiete oder den L6&béden 
westfalischer Plagegebiete gegentiber gestellt hatte. Er ware dann in den 
beiden letzteren — wie unsere Befunde ergeben — zumindest auf eine 
durchschnittliche Embryonenzahl von 7 gekommen. Jedenfalls hat er 
mit seinen Untersuchungen klar die Abhangigkeit des Fortpflanzungs- 
potentials der Feldmaus (und damit sinngeméf auch der anderen 
Massenwechsler unter den Nagetieren) von der Ernahrungskapazitat 
des Lebensraumes und damit einen der grundlegenden Faktoren bei 
der Entstehung von Zyklen herausgearbeitet. 

Ein weiterer, das Fortpflanzungspotential begiinstigender Faktor 
diirfte unter Umstinden das (Sonnen-)Licht sein, dessen Einflu8 in 
Deutschland bisher noch nicht eingehender untersucht wurde, sich aber an 
englischen Erdmausen nachweisen lie8 (BAKER und Ransom 1932) und 
sicherlich — wie auch bei andern Vertebraten und beim Menschen — 
tiber die Hypophyse keimdriisenaktivierend wirkt. Zusammenfassend 
kénnen wir feststellen, daB beim Vorliegen giinstiger Umweltbedin- 
gungen der genannten Art die WurfgréBe positiv beeinfluBt wird und 
die physiologisch und genetisch méglichen Extremwerte erreicht werden 
konnen. 

b) Wurffolge. Von gleicher Bedeutung fiir das Fortpflanzungs- 
potential ist aber auch die Wurffolge, die — wie lang schon bekannt — 
bei den kleinen Muriden extrem dicht sein kann. Bei etwa 3wéchiger 
Tragzeit kann das Weibchen unmittelbar nach dem Setzen eines Wurfes 
wieder gedeckt werden, so da eine 3wéchige Wurffolge theoretisch 
moglich ist, wobei allerdings die Laktation, d.h. das Saéugen des ge- 
setzten Wurfes eine geringe Verlangerung der Trichtigkeit bedingen 
kann, aber nach unseren Untersuchungen unter giinstigen Umwelt- 
bedingungen nicht unbedingt zur Folge zu haben braucht. Die physio- 
logisch mogliche 3wo6chige Wurffolge wird nun beim Vorhandensein 
optimaler Umweltverhaltnisse und stindiger Paarungsméglichkeit tat- 
sichlich realisiert, wenn auch aus unseren Befunden hervorgeht, daB 
nach einer Reihe von Wiirfen gewisse Empfingnispausen eintreten, in 
zunehmendem Ma8e bei alteren Weibchen. Fiir das Freiland stehen 
eingehende Untersuchungen, die nur an individuell markierten und 
unter sténdiger Fangkontrolle stehenden Populationen méglich sind, 
noch aus, doch lassen unsere bisherigen Ergebnisse auch hier ziemlich 
pausenlose Wurffolge erkennen, die auch schon aus dem geringen Anteil 
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nicht trachtiger Weibchen in den eigentlichen Plagezentren wahrschein- 
lich gemacht wird. 

c) Hintritt der Geschlechtsreife. Das dritte, das Fortpflanzungspoten- 
tial beeinflussende Element ist der Eintritt der Geschlechtsreife. Die 
Jungen der Feldmaus werden bekanntlich im Héchstfall bis zu 3 Wochen 
gesdugt und sehr frithzeitig geschlechtsreif. ROria und Knocue (1916) 
hielten ein Weibchen, das bereits mit 47 Tagen einen Wurf setzte, also 
mindestens mit 27 konzeptiert haben mu8te. Dementsprechend er- 
folgten die ersten Wiirfe in unseren markierten Freilandpopulationen 
im Alter von 6 Wochen, doch betrifft dies offenbar nur die Minderzahl 
der Jungweibchen, wahrend das Gros seinen ersten Wurf etwa im Alter 
von 7—9 Wochen setzt. Immerhin konnen also in einer Fortpflanzungs- 
periode mindestens 4 aufeinanderfolgende Generationen zur Vermehrung 
kommen, unter Umstinden vielleicht noch mehr. 

d) Dauer der Fortpflanzungsperiode. Dies hangt natiirlich von der 
Dauer der Fortpflanzungsperiode ab. Bekannt ist seit langem, daB 
sie bei der Feldmaus je nach Wetterlage im Februar/Marz beginnt und 
bis Oktober andauert. Wahrend dieser Zeit kénnte die Feldmaus theo- 
retisch 10 Wiirfe tatigen, was im Normalfalle infolge eingelegter Pausen 
oder Stoérungen durch MaBnahmen menschlicher Bewirtschaftung natiir- 
lich nicht als MaBstab genommen, unter optimalen Umweltverhaltnissen, 
z. B. auf Dauergriinland aber wahrscheinlich durchaus realisiert werden 
kann. In der Gefangenschaft wurden von einer Oldenburger Feldmaus 
in 20 Monaten 24 Wiirfe gesetzt, was hier nur der Kuriositaét halber 
erwihnt sei und um zu beleuchten, dai auch die Lebensdauer der 
Weibchen von EinfluB auf das Fortpflanzungspotential ist. 

Im allgemeinen beendet das Einsetzen spatherbstlicher Regenperio- 
den oder regelmaBiger Nachtfrdste die Vermehrung der gesamten Popu- 
lation, doch ist in letzter Zeit tiberraschenderweise auch Wintervermeh- 
rung nachgewiesen worden, zuerst von russischen Autoren (u. a. ONGEW 
1950, Maximow und Naumow), die sie vor allem in Getreide-, Stroh-, 
Spreu- und Heuhaufen feststellen konnten, in denen die Tiere auch den 
Winter iiber geniigend Nahrung finden und vor den Unbilden der kalten 
Jahreszeit weitgehend geschiitzt sind. Sri (1953a) hat in seinem 
Fiurstenwalder Untersuchungsgebiet dann auch wiahrend der Winter- 
monate trachtige Weibchen auf Futterpflanzenschlagen gefangen (ohne 
da allerdings bisher feststeht, ob die Jungen auch wirklich groB ge- 
worden sind!) und wir konnten in unserem Untersuchungsgebiet Garther- 
feld ebenfalls ausgedehnte und erfolgreiche Wintervermehrung in Ge- 
treidediemen ermitteln, nicht jedoch bisher auf den Wiesen- und Acker- 
schligen des Wesermarsch-Plagegebietes. Diese Wintervermehrung ist 
fiir das populationsdynamische Geschehen natiirlich von eminenter Be- 
deutung; denn die normalen Winterverluste, von denen spater noch zu 
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sprechen sein wird, werden durch Wintervermehrung mehr oder weniger 
kompensiert, so da die Population mit einem weit hoheren Anfangs- 
bestand in das die allgemeine Fortpflanzungsperiode einleitende Frih- 
jahr eintreten kann, als es normalerweise der Fall ist. Die Starke der 
Ausgangspopulation bestimmt aber erklirlicherweise weitgehend das 
Ausma8 des sommerlichen Populationswachstums. 

Damit haben wir in den Grundziigen das Fortpflanzungspotential 
der Feldmaus mit seinen Faktorengruppen kennengelernt und wollen 
noch einen kurzen Blick auf die anderen Microtinen werfen. Von diesen 
ist bisher wenig bekannt, doch kann schon jetzt festgestellt werden, 
daB sie, was WurfgréBe, Lange der Fortpflanzungsperiode und Winter- 
vermehrung anbetrifft, mit der Feldmaus nicht zu konkurrieren ver- 
mogen. Bei der Erdmaus fanden wir bisher bis zu 7 Junge, STEIN 
(1953b) 8 Embryonen; die Nordische Wihlmaus wirft nach STEIN 
(1953b) bis zu 9, die Rotelmaus bis zu 7, die GroBe Wihlmaus ebenfalls 
bis zu 7, die Kleinaéugige Wihlmaus aber in Deutschland nach B. IssEL 
(1950) nur 2—3 Junge. Uber die Wurffolge dieser Arten wissen wir 
noch wenig Genaues. Die Erdmaus scheint, dem Tempo des von uns 
ermittelten Populationsanstieges und nunmehr 21/, Jahre andauernden 
Kontrollfangen nach zu urteilen, gleichfalls pausenlos zu werfen und 
friihzeitig zur Fortpflanzung zu kommen. Die Nordische Wihlmaus 
kann auch einen Wurf nach dem anderen bringen, tut es aber unseren 
Laborzuchten zufolge auch unter optimalsten Lebensbedingungen nur 
in der Minderzahl der Fille. Wintervermehrung wurde bisher auBer 
bei der Feldmaus nur bei Pitymys durch KauMaANN (nach B. Isset 1950) 
ermittelt. 

Als Ergebnis unserer bisherigen Betrachtungen kénnen wir fest- 
stellen, da die meisten unserer heimischen Microtinen, an erster Stelle 
die Feldmaus, ein hohes Fortpflanzungspotential besitzen, welches 
unter optimalen Verhaltnissen voll ausgesch6pft werden kann und dann 
zu kontinuierlichem und raschem Populationswachstum fihrt. 


2. Das Raumpotential. 


Soll die auf diese Weise produzierte Nachkommenschaft am Leben 
bleiben und selber wieder zur Fortpflanzung kommen, so mu8B dem 
Fortpflanzungspotential aber auch ein entsprechendes Umweltpotential 
gegentiberstehen. Damit kommen wir zur zweiten, das Populations- 
wachstum bestimmenden Faktorengruppe. Ich méchte sie einengend 
als ,, Raumpotential‘‘ bezeichnen, da der allgemeinere Begriff ,, Umwelt- 
potential auch biotische Faktoren, z. B. intraspezifische Beziehungen 
umfaBt, die aber unter dem Terminus ,, Verdichtungspotential* behandelt 
werden sollen. Das dkologische Raumpotential ist die Summe aller 
abiotischen Faktoren, die in einem bestimmten Raum die Lebens- 
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bedingungen einer bestimmten Tierart bestimmen. Es kann im gleichen 
Raume fiir verschiedene Arten sehr unterschiedlich sein. 

a) Nahrungsangebot. Aus dieser Faktorengruppe haben wir einen 
entscheidenden Hinzelfaktor, das qualitative und quantitative Nahrungs- 
angebot bei der WurfgréBe bereits erértert. 

b) Deckung. Ebenso wichtig wie die Nahrung ist aber fiir so wehrlose 
Fluchttiere, wie es die Microtinen sind, die Deckung, welche der Lebens- 
raum in Gestalt der Vegetation bietet. Hier sind die Anspriiche der 
einzelnen Arten sehr verschieden. Wie Srxrn (1952) betont, bendtigt 
die Feldmaus wohl die geringste Deckung. Sie zieht nach unseren 
Beobachtungen mittelwiichsige Vegetation ausgesprochen sparlicher und 
kurzer' vor, meidet aber auch ausgesprochen hochwiichsige oder gar 
schattige Bestinde (Franxk 1953d und 1954). M. agrestis bewohnt da- 
gegen ganz entschieden hochwiichsige Grasfluren (FRANK 1952b und 
1953d), was wohl auch fiir die deutschen oeconomus-Populationen gelten 
dirfte. Die Rételmaus liebt den Schatten und fihlt sich in Gebiischen 
und Hecken am wohlsten, die nach HERoup (1949) von der Feldmaus 
gemieden werden. 

c) Bodenstruktur. Zweifellos wurde diesem Umweltfaktor bislang 
zuviel Bedeutung beigemessen, weil die betreffenden Berichterstatter 
keinen ausreichenden Uberblick iiber unterschiedliche Gebiete besafen, 
sondern ihr Urteil von dem jeweils beobachteten Spezialfall ableiteten. 
So kann die Feldmaus sowohl auf schweren Marsch-, Lehm- und L6B- 
béden wie auf leichteren Sandbéden vorkommen, auf den Nordseeinseln 
sogar in reinem Diinensande und daneben auf ausgesprochenen Moor- 
béden bis zu frischkultiviertem Hochmoor (FRANK 1953c). In Mittel- und 
Siiddeutschland fiihIt sie sich auch auf steinreichem Untergrund durchaus 
wohl. Daf die anderen Microtinen zum Teil auf ausgesprochenen Sand- 
béden fehlen oder rar sind, hat meines Erachtens weniger mit der Boden- 
struktur als mit mangelnder Feuchtigkeit und damit auch unzureichen- 
dem Nahrungs- und Deckungsangebot zu tun. 

d) Bodenfeuchtigkeit. Erdmaus und Kleinaugige Wiihlmaus, beson- 
ders aber die Nordische Wihlmaus, verlangen obligatorisch eine be- 
stimmte Bodenfeuchtigkeit fiir ihr Optimum und auch die Rotelmaus 
meidet trockene Standorte. Die Feldmaus soll dagegen nach den bis- 
_herigen Literaturangaben trockenere Standorte bevorzugen und wurde 
-gum Teil sogar als ausgesprochenes ,,Steppentier‘‘ bezeichnet. Unsere 
Untersuchungen haben aber ergeben, daB dies nicht zutrifft. Selbst 
auf extrem nassen Hochmoorbéden sind Massenvermehrungen zu _ be- 
obachten (FRANK 1953c) und auf den ostfriesischen Inseln ist es so, 


1 Auf kahlgefressenen Umtriebs-Weiden ist der Feldmausbefall z. B. ungleich 
geringer als auf unzureichend beweidetem Griinland (FRANK 1952c), auf Wiesen 
sinkt er nach der Mahd voriibergehend ab. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 24 
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daB die Baue bevorzugt an feuchten Standorten oder in feuchten 
Bodenschichten angelegt werden, da der Diinensand dort fester und 
fiir die Anlage der Baue geeigneter ist. 

e) Grundwasserstand. Ein wesentliches Moment der Verbreitungs- 
steuerung der Feldmaus ist dagegen der Grundwasserstand, besonders 
in den Niederungsgebieten des Flachlandes (FRanK 1953a) und unter 
Umstiinden auch in den Talgriinden des Berglandes. Je héher dieser 
ansteigt, desto flacher miissen die Feldmausbaue gegraben werden, bis 
die Nester schlieBlich hart unter der Oberflaiche liegen, dauernd vom 
Weidevieh durchgetreten, von jedem RegenguB durchnaBt und auch 
dem Fuchs leichter zugiinglich werden. Wahrend sich Erd- und Nordi- 
sche Wiihlmaus bei hohem Grundwasserstand mit oberirdischen Nestern 
in der von ihnen bevorzugten hohen Vegetation helfen, kann die Feld- 
maus dies wegen der weniger iippigen Vegetation der von ihr bevor- 
zugten Standorte nur in Ausnahmefillen, vor allem unter Heu-, Stroh-, 
Kartoffelkraut- oder Unkrauthaufen. Sie vermag bei extrem hohen 
Grundwasserstinden nicht zu existieren und meidet nach Moéglichkeit 
auch Flachen, auf denen ihr unterirdisches Nest in den Grundwasser- 
bereich kommt. Deshalb finden wir gerade bei dieser Art eine ganz 
entschiedene Vorliebe fiir grundwasserferne Standorte, so daB man die 
Baue — wo es moglich ist — stets an etwas aus der Umgebung heraus- 
ragenden Stellen findet, seien es nun kleine Bodenerhebungen selbst 
minimalen Ausmafes, Graben-, Weg und Deichbéschungen oder durch 
Auswurf erhdhte Grabenrainder und ahnliche natiirliche oder von 
Menschenhand geschaffene Erhebungen. 

f) Sonnenlicht. Ferner fallt besonders auf, da die Baue der Feld- 
maus meist an der dem Sonnenlicht zugewandten Seite solcher Er- 
hebungen angelegt werden, bevorzugt also an der Siidseite (FRANK 1954). 
Es bestatigt sich hier abermals die schon unter dem Stichwort Deckung 
erwahnte und auch von STEIN (1952) hervorgehobene Vorliebe der Feld- 
maus fiir Licht, speziell sonnenbestrahlte Flichen. Dieser Faktor scheint 
— wie schon erwihnt — eine gewisse Bedeutung fiir die Realisierung des 
hohen Fortpflanzungspotentials zu besitzen, was nicht nur fiir die Feld- 
maus, sondern auch fiir die Erdmaus gilt, deren Optimum zwar hoch- - 
grasige, aber sonnendurchflutete Flachen darstellen und bei deren eng- 
lischer Rasse der fortpflanzungsférdernde Einflu8 des Lichtes sogar 
schon experimentell nachgewiesen werden konnte (BAKER und Ransom: 
1932). Die Nordische Wiihlmaus diirfte sich ahnlich verhalten, wihrend 
es der Rételmaus eher um Schatten als um Licht zu tun ist. Zu er- 
wahnen wire aber noch, daB auch die lichtliebende Feldmaus stechende 
Mittagssonne meidet und mehr in den Vormittagsstunden und spiten 
Nachmittagsstunden aktiv ist (FRANK 1954), 
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g) Uberwinterungsméglichkeiten. Die Lebensraiume der kleinen Micro- 
tinen miissen aber, wenn das Fortpflanzungspotential ausgeschopft 
werden soll, nicht nur Uberflu8 an zusagender und hochwertiger Nah- 
rung, bestimmte Lichtverhaltnisse und geeignete Platze zur Anlage 
der Wohnbaue enthalten, sondern auch giinstige Uberwinterungsmég- 
lichkeiten, die Schutz vor den Unbilden der kalten Jahreszeit  bieten. 
Nach unseren Untersuchungen (FRANK 1954) legt die Feldmaus mit 
Hintritt kalteren Wetters Winternester an, die dicker ausgepolstert und 
umfangreicher als die sommerlichen Brutnester sind und deshalb gréBere 
_ Hohlungen bendtigen, zumal sie zumindest bei stirkerer Populations- 
dichte kopfstarke Wintergemeinschaften beherbergen, auf die wir spaiter 
noch zuriickkommen werden. Diese Winternester werden méglichst so 
tief im Boden angelegt, daB schwiacherer Frost nicht zu ihnen vordringen 
kann. Ansteigender Grundwasserstand im Verfolg herbstlicher und 
winterlicher Niederschlaige kann zur Aufgabe dieser Nester zwingen oder 
ihre Anlage tiberhaupt verhindern. Was dies bei einem kleinen, wirme- 
bedirftigen Tier wahrend des Winters bedeutet, braucht nicht besonders 
hervorgehoben zu werden. In Niederungen kann der Winter also nur 
beim Vorhandensein grundwasserfreier Neststandorte tiberstanden wer- 
den. Deshalb spielen auch hier wieder Bodenerhebungen, durch Aus- 
wurf erhéhte Grabenrander und Béschungen aller Art eine wichtige 
Rolle. 

Von groBem Vorteil fiir die Uberwinterung sind auch dichte abge- 
storbene Vegetationsbestiinde, welche die Kalte abweisen und gleich- 
zeitig die Schneedecke vom Boden fernhalten, so daB sich Hohlriume 
bilden, die auch bei Dauerschneelage ungehinderten Zugang zur Nahrung 
und Schutz vor extremen Kaltegraden bieten. Wir konnten feststellen, 
daB die Feldmause nach dem letzten Winter (1953/54) in einem aus- 
gedehnten Wiesengeliande so gut wie verschwunden waren. Auf einigen 
Flachen, auf denen der letzte vorjahrige Grasschnitt unterblieben war 
und die infolgedessen eine dichtverfilzte Decke von abgestorbener Vege- 
tation trugen, waren sie aber gue durch den Winter gekommen und 
konnten von diesen ,,stations of survival“ aus die Umgebung schnell 
wieder besiedeln. In Gebieten- mit vorwiegendem Ackerbau sind es 
— wie lange bekannt — vor allem die Feld- und Wegraine sowie Brachen 
und Odlandstiicke (Stern 1952), auf denen die Feldmause den Winter 
iiberstehen. Unter Umstinden kénnen auch Waldstreifen, die gegen 
kalte Winde abschirmen, von Vorteil sein. So konnten ZIMMERMANN 
und ich 1952 in der Oberrheinischen Tiefebene auf einer von Wald um- 
gebenen Wiese zu den begehrten badischen Feldmausen kommen, wah- 
rend die Population in der offenen Ebene offenbar weitgehend durch 
einen harten Nachwinter vernichtet worden war. Auch bei der Erdmaus 
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konnten wir im vergangenen Winter ahnliches feststellen. Auf rings von 
schiitzendem Wald umgebenen kleinen muldenartigen Schonungen war 
der Bestand verhaltnismaBig gut durch den harten Winter gekommen, 
wahrend er auf Schonungen, die auf Hangen oder Héhenriicken lagen 
und dem Wind ausgesetzt waren, auf ein Minimum abgesunken war. 
Ich nehme an, daf Currry bei englischen Erdmausen ahnliche Be- 
obachtungen gemacht hat. Jedenfalls diirfte ungeachtet der Notwendig- 
keit, diese Verhiltnisse noch eingehender und griindlicher zu unter- 
suchen, schon klar sein, daB giinstige Uberwinterungsméglichkeiten eine 
ausschlaggebende Rolle im Rahmen der Populationsdynamik spielen — 
und da8 ihr Fehlen die Entstehung von Plagen selbst in sonst optimalen 
Lebensréumen sehr zu erschweren vermag. 

h) Landschaftsstruktur. Aber das Vorhandensein aller dieser Umwelt- 
faktoren geniigt anscheinend noch nicht, um wirkliche Massenvermeh- 
rungen oder gar periodische Zyklen mit extremen Schwankungen ent- 
stehen zu lassen. Dies fallt besonders dem auf, der in dem Bestreben, 
nicht am Spezialfall zu haingen, sondern das populationsdynamische 
Geschehen an moglichst unterschiedlichen Standorten zu verfolgen, weit 
herumgekommen ist und einen grofBen Uberblick besitzt. In unserer 
Kulturlandschaft gibt es zweifellos tiberall Standorte, die z. B. der Feld- 
maus ein optimales Nahrungsangebot, optimale Deckung, optimale Uber- 
winterungsmoglichkeiten usw. bieten, ohne da dort jemals auffallende 
oder gar plageartige Populationsschwankungen beobachtet worden 
waren. HrEroups Untersuchungen (1949) ergaben z. B., daf Feldmaus- 
plagen in ausgesprochenen Heckenlandschaften unbekannt sind oder 
wenigstens kein nennenswertes Ausma8 erreichen. Betrachtet man die 
bekannten Feldmausplagegebiete genauer, ganz gleich, ob es sich. um 
die Jurahochflachen in Bayern und Wiirttemberg, die Oberrheinische 
Tiefebene, die linksrheinischen Ebenen am FuBe der Eifel, das Sintfeld 
in Westfalen, die mitteldeutschen Kultursteppen oder die Marsch- und 
Moorgebiete Nordwestdeutschlands handelt, so ist allen eine auffallende 
Weitraumigkeit, geringe natiirliche Verbauung und Gliederung oder 
gar Kinformigkeit eigen. Dymonp (1947) u.a. haben auf diesen Cha- 
rakterzug schon bei der Behandlung von Nagetierzyklen in den arkti- 
schen Gebieten hingewiesen, ohne — soviel ich weif8 — die Dinge im 
einzelnen zu untersuchen. Auch bei uns stehen diese Arbeiten infolge 
geringen Flusses von Mitteln noch durchaus in den Anfingen. Aber 
schon jetzt méchte ich den entscheidenden EinfluB der Weitraumigkeit 
und Einformigkeit der Plagegebiete darin sehen, daB sie der im Optimum 
zahlreich produzierten Nachkommenschaft geniigend ebenso optimalen 
Raum bieten, sich niederzulassen, ein eigenes Territorium zu erwerben 
und frithzeitig selbst wieder Nachkommen zu erzeugen. 
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Auf kleinréumigen Flaichen in einer aus unterschiedlichen Biotopen 
gemischten Landschaft kann die Ausbreitung der selbstandig gewordenen 
Jungtiere némlich nur tiber nicht artgemaBe Lebensriume erfolgen, in 
denen sie ungeniigenden Ernihrungsbedingungen sowie vermehrten 
Strapazen und Gefahren ausgesetzt sind, was im Schrifttum bereits 
mehrfach erwahnt wurde, zuletzt von WaGNER (1953) bei der Be- 
trachtung des Massenwechsels in den Tropen. Auf erdem findet sich in 
diesen stark verbauten und gegliederten Landschaften die gréBte Kon- 
zentration aller natirlichen Feinde der kleinen Nager. Insgesamt ergibt 
sich hier eine enorme Verlustquote, die in diametralem Gegensatz zu 
den Verhaltnissen in weitraéumigen Landschaften steht, in denen der 
produzierte Nachwuchs, ohne groBe Wanderungen unternehmen zu 
miissen, in unmittelbarer Nahe optimalen Siedlungsraum findet und in 
dem eine extreme, vorwiegend vom Menschen herbeigefiihrte Armut 
an natiirlichen Feinden besteht. Ein weiterer Charakterzug weiter 
uniformer Plagegebiete ist der Mangel an interspezifischer Konkurrenz. 
Sowohl Feldmaus wie Erdmaus dominieren in ihren optimalen Biotopen 
vollig, da andere Microtinen fehlen und die wenigen neben ihnen vor- 
kommenden Murinen nicht als echte Konkurrenten angesehen werden 
k6onnen. 

_ Wenn diese zunachst mehr spekulativen Gedankenginge auch noch 
durch exakte Untersuchungen zu belegen sein werden, so scheint es mir 
doch sicher, daB sie den Schlissel dafiir enthalten, warum die ,,klassi- 
schen‘‘ Feldmaus-Plagegebiete vor allem in weiten, offenen und baum- 
armen Landschaften zu finden sind. Ob ahnliche Verhaltnisse auch in 
arktischen Gebieten, vor allem denen der Lemminge, bestehen, vermag 
ich mangels eigener Anschauung nicht zu beurteilen, halte es aber fiir 
wahrscheinlich. 

i) Hinflug menschlicher Kultivierungsmapnahmen. Zusammenfassend 
diirfen wir feststellen, daB die als Raumpotential bezeichneten dkologi- 
schen Voraussetzungen von entscheidender Bedeutung fiir das Ent- 
stehen von Nager-Massenvermehrungen sind, daf ihre Zusammenhinge 
aber noch weiterer detaillierter Untersuchungen bediirfen, wobei es sich 
vor allem darum handeln muB, bei allen Arten die Anspriiche an den 
Lebensraum und das ékologische Optimum zu ermitteln. Schon jetzt 
darf aber klar ausgesprochen werden, daB die Nagerplagen im west- und 
mitteldeutschen Raum weitgehend Kulturfolgeerscheinungen sind, was 
Srzrn (1952) schon betont hat. Denn zweifellos ist die Entstehung von 
Feldmaus-Plagegebieten erst durch die vom Menschen betriebene Ent- 
waldung und Meliorisierung und die Schaffung von Landschaften mit 
kultursteppenartigem Charakter erméglicht worden, den alle Plage- 
gebiete, mégen sie in nordwestdeutschen Niederungsgebieten, im mittel- 
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deutschen Raum oder in der Oberrheinischen Tiefebene liegen, zweifellos 
besitzen. Auch Erdmaus-Plagen sind, wie iibereinstimmend in England 
(Exton 1942) und Deutschland (FRANK 1952b) festgestellt werden 
konnte, nur durch die vom Menschen verursachte Entstehung groB- 
riumiger Optimalbiotope erméglicht worden, seien es nun Kahlschlige 
oder Neuaufforstungen mit ihren Grasdschungeln. DaB diese sowohl 
von STEIN (1952) wie von Frank (1952b, 1953c) in ganz unterschied- 
lichen Gebieten gewonnene Erkenntnis die zunachst theoretische Még- 
lichkeit beinhaltet, die Plagegebiete durch landschaftsgestaltende und 
die optimalen Lebensverhaltnisse beseitigende MaBnahmen zu sanieren, 
sei hier nur am Rande erwahnt. 

k) Srutns Biotopwechsel-Hypothese. Der in Deutschland bestehende 
Zusammenhang zwischen Nagetierplagen und menschlichen Kultivie- 
rungsmaBnahmen kann aber — wie auch KauELaA (1954, S. 33) gerade her- 
ausgestellt hat — keineswegs als eigentliche Ursache des Zyklenphano- 
mens selbst angesehen werden, wie STEIN (1952) es mit seiner Biotop- 
wechsel-Hypothese (Terminus vom Verfasser) zu erklaren versucht hat. 
Er unterscheidet bekanntlich zwischen primaren und sekundiren Lebens- 
réumen, die durch die Qualitét des bestehenden Nahrungsangebotes 
differieren. Wahrend in den primiren, z. B. Trockenwiesen und Brachen, 
keine Ubervermehrung stattfindet, dafiir aber das ganze Jahr iiber 
Existenzmoglichkeiten fiir eine in geringer Dichte lebende Population 
bestehen, gibt es in den sekundaren Biotopen, z. B. nahrungsreichen 
Ackern, starke Vermehrung, aber infolge raschen Populationsanstieges 
und Stérung durch die Herbstbestellung auch ebenso jahes Verschwinden 
der Tiere. Infolgedessen miissen die sekundaren Biotope, in denen die 
eigentliche Massenvermehrung und auch der Massenzusammenbruch 
stattfinden sollen, immer wieder von den primaren Biotopen her neu besie- 
delt werden. Dieser réumliche Wechsel soll die beobachteten Bestands- 
schwankungen und damit tiberhaupt die Zyklen der Feldmaus erkliren. 
Abgesehen davon, dafi wir — was das Terminologische anbetrifft — heute 
wohl kaum mehr ermitteln kénnen, welche natiirlichen Formationen die 
Feldmaus urspriinglich bei uns bewohnt hat, und daB der Konzeption 
gewisse innere Widerspriiche und Unklarheiten anhaften, hat Srmry hier 
zweifelloseinen ausgesprochenen Spezialfall dargestellt, der zudem kein Ge- 
biet mit wirklich extremer Bestandsverdichtung betrifft. In den ausge- 
sprochenen Plagegebieten Nordwestdeutschlands, Westfalens, der Ober- 
rheinebene und Hollands (VAN WIJNGAARDEN 1953) lassen sich némlich 
weder primaire und sekundiire Biotope mit unterschiedlichen Fort- 
pflanzungsquoten noch die geschilderte Besiedlungsfolge finden. Da die 
von STEIN herausgestellten Merkmale also gerade in den klassischen 
Zyklengebieten fehlen und zudem in den unberiihrten subarktischen 
Zyklengebieten gegenstandslos sind, miissen sie zwangslaufig als kausale 
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Faktoren bei der Entstehung der Zyklen ausscheiden, ohne vielleicht 
ihre populationsdynamische Bedeutung fiir solche Gebiete zu verlieren, 
die Sterns Untersuchungsgebiet gleichen oder ahneln. 


3. Das Verdichtungspotential. 

Wenn wir nun die kausalen Zusammenhange der Plageentstehung 
weiter verfolgen, miissen wir uns mit dem Verdichtungspotential be- 
fassen, das neben Fortpflanzungs- und Raumpotential den zyklischen 
Arten gestattet, in extremer Populationsdichte aufzutreten. Schon der 
neue Terminus ,,Verdichtungspotential‘‘ mége zeigen, daB die hier be- 
handelten Verhaltensmechanismen erst in neuerer Zeit stirkere Be- 
achtung gefunden haben, nachdem man sich von der rein chronologisch- 
spekulativen Betrachtungsweise populationsdynamischer Vorginge ab- 
gewandt hat und sich endlich mit deren innerer GesetzmiBigkeit zu 
befassen beginnt. Unsere deutschen Untersuchungen haben hier eine 
Reihe von interessanten und sicher auch fiir die Populationsforschung 
ganz allgemein bedeutungsvollen Zusammenhangen ermittelt und auf- 
gezeigt, daB das Verdichtungsvermégen und damit letzten Endes auch 
die Fahigkeit zum Massenauftreten selbst bei nahe verwandten Tier- 
gruppen oder gar -arten sehr unterschiedlich ist. ZIMMERMANN stellte 
in der Diskussion zu diesem Bericht treffend Hamster (Cricetus cricetus ) 
und Feldmaus gegeniiber, von denen ersterer nach E1spL-E1BEsFELDT 
(1953) trotz hohen Fortpflanzungspotentials als ausgesprochen solitares 
Tier kaum zur Populationsverdichtung und damit zur Zyklenbildung be- 
fihigt ist, wahrend die Feldmaus — wie wir sehen werden — tiber ganz 
bestimmte Verhaltensweisen verfiigt, die dies bis zum Extrem gestatten. 

a) Territorialverhalten. Bevor wir uns mit diesen Verdichtungs- 
mechanismen befassen, miissen wir aber zunachst noch das Territorial- 
verhalten erdrtern, da es ohne Zweifel eine der wesentlichsten Grund- 
lagen aller ethologischen Beziehungen zwischen Wirbeltieren darstellt 
(s. auch Kateta 1954). Was die deutschen Microtinen anbetrifft, so 
liegen hier bisher ausschlieBlich Untersuchungen an der Feldmaus vor, 
wobei zwischen Stern und dem Verfasser zunichst noch keine Uberein- 
stimmung besteht. In den Oldenburger Freilandgehegen (Frank 1954) 
zeigten die Feldmausweibchen ein strenges Territorialverhalten, wihrend 
die Mannchen an kein bestimmtes Weibchenrevier gebunden waren, 
sondern von einem briinstigen Weibchen zum anderen zogen (dies gilt 
nach unseren neuesten Befunden auch fir die Erdmaus und wohl auch 
fiir die iibrigen Microtinen). Die Weibchen respektierten die Revier- 
_ grenzen dagegen geradezu peinlich, duldeten andererseits aber kein Ein- 
dringen fremder Individuen (ausgenommen starker Bécke) in ihr eigenes 
Revier. Auch fremde Jungtiere wurden nachweislich wiitend angegriffen. 
DaB die einmal erwahlten Reviere lebenslinglich beibehalten wurden, 
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kann eine gehegebedingte Erscheinung gewesen sein. Im Freiland mag 
besonders bei geringer Populationsdichte haufig Anreiz zu Revier- 
wechsel bestehen. Ferner ergab sich, daB die Jungen das Territorial- 
verhalten der Mutter itibernehmen, solange sie in deren Revier leben. 

Wenn auch auf Grund der ziemlich starren erblichen Verankerung 
solcher Verhaltensweisen der SchluB berechtigt erscheint, daB die Feld- 
maus sich im Freiland gleich oder ahnlich verhalt, so kann die Ent- 
scheidung dariiber natiirlich erst auf Grund ahnlicher Populationsunter- 
suchungen im Freiland getroffen werden. Diese sind nun, wie 4 bisher 
in Angriff genommene Versuche gezeigt haben, mit ganz erheblichen 
Schwierigkeiten verbunden, weil die Feldmaus bei uns durchweg auf 
landwirtschaftlich genutzten Flichen lebt, auf denen standige, vom 
Versuchsleiter nicht beeinfluBbare Eingriffe seitens der Eigner erfolgen. 
Umbruch, Mahd und andere Bewirtschaftungsmainahmen pflegen die 
Population in alle Winde zu zerstreuen und die bis dahin geleistete 
Arbeit zunichte zu machen. Immerhin scheinen die Anfangsergebnisse 
— vorsichtig beurteilt — die in den Gehegen gewonnenen Erkenntnisse 
in den Grundziigen zu _ bestatigen. 

Srern (1952) glaubt demgegeniiber, gerade fiir die Feldmaus vollige 
territoriale Ungebundenheit und standigen Standortwechsel annehmen 
zu miussen, Dazu ist zunadchst zu sagen, daB dieser Eindruck auf Grund 
von Fangkontrollen mit Schlagfallen, also einer statischen Methode 
gewonnen wurde, die einen dynamischen Vorgang, wie es Ortsverande- 
rungen sind, nattirlich weniger zu entschleiern vermag als Markierung 
und Lebendfang. Dennoch beruhen die von STEIN angenommenen 
Fluktuationen aber sicherlich auf realer Grundlage, diirfen aber meines 
Erachtens nicht als im Wesen der Feldmaus begriindet angesehen 
werden, sondern als durch menschliche BewirtschaftungsmaBnahmen 
wie Ernte, Umbruch, Mahd usw. erzwungene, also passive Ortsverinde- 
rungen (FRANK 1954), die natirlich in den miarkischen Ackerbau- 
gebieten starker hervortreten als auf den nordwestdeutschen Dauergriin- 
landereien. Denn es ist klar, daB plotzlicher Nahrungs- und Deckungs- 
mangel die Tiere zum Abwandern veranlassen muB. Wir diirfen deshalb 
annehmen, daf{ die Unterschiede zwischen SrEINs und unseren Ergeb- 
nissen in erster Linie durch die unterschiedlichen Standortverhaltnisse 
der beiden Untersuchungsgebiete bedingt sind und keineswegs auf grund- 
sitzlich verschiedenem Verhalten der beobachteten Populationen be- 
ruhen, 

Vielmehr diirfen wir davon ausgehen, dai die Feldmaus wie wohl 
alle bisher untersuchten Nager zu den territorial mehr oder weniger 
gebundenen Tieren geh6rt, allerdings in den von ihr bevorzugten Lebens- 
raumen mehr als andere Arten infolge schwerwiegender Stérungen durch 
menschliche Bewirtschaftungsma8nahmen zu Standortsverinderungen 
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gezwungen oder doch veranlaBt wird, und wenn es nur ein im Laufe der 
Vegetationsperiode entstehendes reicheres Nahrungsangebot in der Nach- 
barschaft ihres bisherigen Wohnsitzes ist. Nur die geschlechtsreifen 
Mannchen scheinen wahrend der Fortpflanzungsperiode relativ unge- 
bundener zu leben und sich auf staindiger Suche nach paarungsbereiten 
Weibchen zu befinden, wobei aber aus den Anfangsergebnissen unserer 
Freilandversuche zu entnehmen ist, daB auch sie bestimmte Raume ein- 
halten, die groBer als die der Weibchen sind. Wie das Territorialverhalten 
bei den anderen Microtinen beschaffen ist wissen wir noch nicht, und 
ich mu8 bekennen, da8 es mir schon jetzt davor bangt, dieselben Unter- 
suchungen, die sich schon bei der Feldmaus in relativ iibersichtlichem 
Gelande so miihsam gestalten, iber kurz oder lang an den in wahren 
Grasdschungeln lebenden Erdmauspopulationen beginnen zu miissen. 
b) Revierverkleinerungsvermégen. Was nun die Reviergr6éBe der Weib- 
chen anbetrifft, so scheint sie zunichst von dem Nahrungsangebot des 
Standortes abhangig. Sie braucht unter optimalen Verhaltnissen offen- 
bar nicht ausgedehnt zu sein und kann hier, das haben unsere bisherigen 
Untersuchungen gezeigt, bei steigender Populationsdichte weitgehend 
_verkleinert werden (FRANK 1953a). In den Gehegeversuchen teilten 
sich die eingebrachten Weibchen den Raum untereinander auf, sofern 
_ sie einander unbekannt waren und in gegenseitigem Konkurrenzverhilt- 
nis standen (FRANK 1954). Auch im Freiland riicken die Baue mit 
steigender Populationsdichte enger zusammen, indem die Zwischen- 
réume von neu zur Fortpflanzung kommenden Jungweibchen oder Zu- 
wanderern besiedelt werden. Schon diese Befahigung zur Revier- 
verkleinerung verleiht der Feldmaus eine erhebliche Verdichtungspotenz 
(Frank 1953 a). 

c) Soziale Verbéinde. Wenn es sich beim Territorialverhalten um eine 
intraspezifische Abgrenzung handelte, die dem Individuum den zum 
Leben und zur Fortpflanzung notigen Anteil an Raum und Nahrung 
sichert, so betreffen die folgenden Punkte im Gegensatz dazu den Zu- 
sammenschlu8 mehrerer Individuen zu sozialen Gemeinschaften. Als 
eine solche ist zunichst einmal die Familie anzusehen, bei den unehigen 
Microtinen also das Weibchen mit seinen Jungen. Zwischen ihren Mit- 
gliedern ist jede ernsthafte Konkurrenz ausgeschaltet, wenn man von 
kleinen Zankereien um gute Nahrungsbrocken absieht. BeiBereien gibt 
es nicht und die Mutter denkt auch nicht daran, die selbstiindig ge- 
wordenen Jungen aus ihrem Revier zu vertreiben, selbst wenn inzwischen 
weitere Wiirfe gesetzt wurden. In diesem Falle entstehen GroBfamilien, 
in denen sich doch wohl eine gewisse Hierarchie herausbildet, die ein- 
zelnen Individuen zur Dominanz und damit zu schnellerem Wachstum 
verhilft. Die Familiengemeinschaft garantiert auf jeden Fall ein unbe- 
hindertes Aufwachsen des gesamten Nachwuchses, da sie die intra- 


338 Fritz FRANK: 


spezifische Konkurrenz ausschaltet (FRANK 1954). Aus dieser Gemein- 
schaft lésen sich dann die einzelnen Mitglieder, um sich zu zerstreuen 
und ein eigenes Territorium zu besetzen. Die sozialen Verbande brauchen 
aber nicht unter allen Umstinden aus lauter Individuen zu bestehen, 
die in einem engen verwandtschaftlichen Verhaltnis stehen, und in der 
Praxis wird man dies auch nur schwer nachweisen kénnen. Wir sprechen 
deshalb besser von Rudeln, wie es STEINIGER (1950) schon bei der 
Wanderratte getan hat?. 

d) Wintergemeinschaften. Hierher gehéren z. B. auch die Winter- 
gemeinschaften, soziale Verbande, in denen die kalte Jahreszeit tiber- 
standen wird, die gemeinsam ein besonders groBes und dick gepolstertes 
Winternest bauen und gemeinsam Vorratskammern anlegen und mit 
Vorriiten befiillen. Diese Lebens- und Arbeitsgemeinschaft bietet erheb- 
liche Vorteile in warmetechnischer und ernaéhrungsmaéfiger Hinsicht, 
die besonders auch den schwacheren Individuen zugute kommen (FRANK 
1954). Es bleibt noch zu untersuchen, ob sich die Wintergemeinschaft, 
wie es nach den Gehegeuntersuchungen den Anschein hat, aus dem 
Familienverband entwickelt oder ob sich daran auch fremde Tiere be- 
teiligen ; fiir alte Mannchen scheint dies der Fall zu sein. Mit beginnender 
Fortpflanzungsperiode pflegen sich die Wintergemeinschaften aufzuldsen 
und die Individuen eigene Territorien zu besiedeln, doch sind auch hier 
noch weitere Freilandbeobachtungen erforderlich, die leider verhialtnis- 
maBig schwierig sind. ° 

e) Nestgemeinschaften. Dies gilt nicht von einem anderen Verhaltens- 
mechanismus, der einen wesentlichen Bestandteil des Verdichtungs- 
potentials darstellt. Es handelt sich um die Fahigkeit der Weibchen, 
Nestgemeinschaften zu bilden und ihre Wiirfe gemeinsam in einem Nest 
groBzuziehen. Der Vorgang wurde erstmals 1951 und 1952 im Plage- 
gebiet Wesermarsch ermittelt (FRANK 1953a), wo bis zu 4 Weibchen in 
Gemeinschaftsnestern lebten (vielleicht sogar bis zu 5) und in den 
Nestern bis zu 33 Jungen gefunden wurden. Besonders bemerkenswert 
ist, daB die Erscheinung dichteabhingig war und sich der Anteil der 
Gemeinschaftsnester an der Gesamtzahl der ausgegrabenen Baue mit 
zunehmender Populationsdichte steigerte, bis bei extremer Dichte tiber 
90% aller in Fortpflanzung stehenden Weibchen in solchen Nestgemein- 
schaften lebten. Diese sind somit als eine Anpassung an den Zustand 
groBer Wohndichte anzusehen, der es den Tieren nicht erlaubt, jedes 

1 Stern glaubte diesen Terminus in der Diskussion beanstanden zu miissen, da 
das typische Rudel, z. B. bei Huftieren, durch das Vorhandensein eines Leittieres 
charakterisiert sei. Ich halte die zweifellos vorhandenen spezifischen Unterschiede 
jedoch nicht fiir so groB, daB sie die Anwendung dieses soziologischen Begriffes 
auf Nagetiere verbieten miBten. Besteht doch auch in einer Nagergemeinschaft 
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griindende Weibchen oder ein alter Bock) dominieren. 
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fiir sich ein eigenes Territorium zu besitzen und einen eigenen Bau 
anzulegen. Sie kommen wahrscheinlich dann zustande, wenn die nor- 
male Ausbreitung der selbstiindig gewordenen Jungen bei steigender 
Populationsdichte durch die spater noch zu erwahnende intraspezifische 
», Verdémmung* (FRANK 1953a) behindert ist und die Weibchen gewisser- 
maSen gezwungen werden zusammenzubleiben. Das letzte Wort dazu 
kann natiirlich erst nach AbschluB der laufenden Untersuchungen an 
markierten Freilandpopulationen gesprochen werden. Die Nestgemein- 
schaften beruhen zweifellos auf bestimmten sozialen Voraussetzungen - 
und es scheint die Regel zu sein, daB die zu ihr gehérigen Weibchen von 
vornherein miteinander bekannt sind, dem gleichen Wurf oder der 
gleichen Familie angehéren usw. Ausgesprochen solitére Arten sind zu 
diesem die Verdichtungspotenz férdernden Verhalten nicht befahigt. 
Die Nestgemeinschaften geh6ren zweifellos zu dem Komplex, den 
die amerikanischen Okologen als cooperations bezeichnen; denn sie 
haben sicherlich gewissen EinfluB auf die Arterhaltung. Es braucht nur 
darauf hingewiesen zu werden, daB die gemeinsame Aufzucht der Jungen, 
d.h. die hier vorliegende soziale Brutpflege, z. B. beim Ausfall einer 
Mutter den Verlust deren Wurfes verhindert. Ihr entscheidender Hin- 
flu8 auf das populationsdynamische Geschehen besteht aber darin, daB 
sie die Konkurrenz unter den Weibchen begrenzen und ermoglichen, daB 
auf gleichem Raum nicht nur eine gréBere Anzahl von in Fortpflanzung 
stehenden Weibchen leben, sondern auch eine entsprechend vielfache 
Zahl von Jungen produziert und hochgebracht werden kann (FRANK 
1953a). Zweifellos liegt in diesem besonderen soziologischen Verhalten 
der Feldmaus das Geheimnis des geradezu explosiven Populations- 
anstieges in den Plagezentren begriindet, wo innerhalb kiirzester Frist 
ein enormer Populationsdruck entstehen kann, der zwangsliufig nach 
den noch diinner besiedelten Randgebieten hin abflieBen muB. Es bleibt 
zu untersuchen, inwieweit die Nestgemeinschaften auch bei anderen zu 
extremer Dichte kommenden Nagern verbreitet sind, etwa bei der Erd- 
maus, bei osteuropdischen und vorderasiatischen Microtinen oder bei 
den Lemmingen. AuBer bei der Feldmaus sind sie bisher nur bei der 
Wanderratte (SremnterR 1950) und der Hausmaus (ErBu-E1BEsFELDT 
1950) bekanntgeworden, wo sie innerhalb der GrofBfamilie auftreten. 
ft) Ménnchen-Elimination. Kin weiterer, die Verdichtungspotenz der 
Feldmaus und vielleicht auch anderer zu groBer Dichte kommender 
Kleinnager steigender soziologischer Mechanismus ist die Elimination 
der Mannchen, die progressiv mit steigender Populationsdichte ansteigt. 
Sie wurde in den Jahren 1951 und 1952 bei unseren populationsékologi- 
schen Untersuchungen im Feldmausplagegebiet Wesermarsch festgestellt 
(FRANK 1953a), von Becker (1954) bei der Durcharbeitung von Eulen- 
gewollen aus den Wintern 1951/52 und 1952/53 gefunden und STEIN 
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(1953 b) hat ihr eine eigene Arbeit gewidmet, in der er sein eigenes 
Material auf die Geschlechtsverteilung in verschiedenen Stadien des 
populationsdynamischen Geschehens untersuchte. Der Tatbestand ist 
folgender: das Geschlechtsverhaltnis ist a priori bei allen untersuchten 
Muriden annahernd 1:1. Allerdings ergibt sich fiir die Feldmaus sowohl 
nach den Zuchten ZIMMERMANNs wie Franks ein leichter Weibchen- 
tiberschuB, der durch die Verdffentlichung von Marren (1953) womég- 
lich noch interessanter als ohnehin schon geworden ist. Wird doch in 
dieser an Rindern vorgenommenen Erhebung nachgewiesen, dai der 
Weibchenanteil an den Geburten bei optimalen Lebensverhaltnissen an- 
steigt. Man darf mit einiger Berechtigung vermuten, da es sich hier 
um eine fundamentale GesetzmaBigkeit handelt, die auch bei den Nage- 
tieren wirksam ist, und damit rechnen, daB auch in optimalen Freiland- 
biotopen, und als solche sind die ausgesprochenen Plagegebiete ja anzu- 
sehen, mehr Weibchen geboren werden als Mannchen. 

Das bei der Geburt bestehende Geschlechtsverhaltnis bleibt nun nach 
unseren Gehegeversuchen (FRANK 1954) solange bestehen, wie die 
Jungen im Familienverband leben. Sobald sie diesen jedoch im Verlauf 
der noch zu erwihnenden Expansionsperiode verlassen, beginnt sich die 
Zah] der Mannchen schnell zu vermindern, und zwar im gleichen Ver- 
haltnis wie die Populationsdichte ansteigt. Nimmt diese plageartiges 
Ausma an, so finden sich auf gleichem Raume bedeutend mehr fort- 
pflanzungsfahige Weibchen als Mannchen. Die Moglichkeit, daB dieser 
Mannchenschwund durch selektives Fangen von seiten der natiirlichen 
Feinde zustande kommen konnte, ist auszuschlieBen, da der Weibchen- 
tberschu8 ja auch in Eulengewéllen zutage tritt. Das Ganze kann sich 
vielmehr nur rein intraspezifisch abspielen. Es darf meines Erachtens 
als gesichert gelten, daB unter den erwachsenen Mannchen wahrend der 
Fortpflanzungszeit absolute Konkurrenz und Rivalitit herrschen, sofern 
die Tiere nicht zur gleichen Familie gehéren und sich darum respek- 
tieren. Einander fremde Bécke scheinen sich aber gegenseitig so lange 
zu bekampfen, bis der schwachere oder weniger agile entweder das Feld 
raumt oder zur Strecke gebracht ist. Wir fanden in sehr dicht wohnenden 
Freilandpopulationen, da fast jedes zweite Mannchen Spuren solcher 
Kampfe in Gestalt von BiBwunden ‘am Hinterriicken, abgebissenen 
Ohren oder Schwanzen zeigt und konnten auch im Gehegeversuch nur 
gleiche Ergebnisse gewinnen. Jeder fremde Bock wurde recht schnell 
erledigt und zwischen den eingesetzten Minnchen gab es so lange 
Rivalenkimpfe, bis nur noch einer iibrig blieb. 

Es wire noch zu klaren, ob sich diese Minnchen-Rivalitat auf der 
Basis des Territorialverhaltens abspielt (wie ich es fiir méglich halte) 
oder ob sie auf reiner Dominanz der Starkeren gegentiber den Schwache- 
ren beruht (wie Stern meint). Ihr Ergebnis diirfte sich in dreifacher 
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Richtung auswirken: einmal rein selektionistisch, indem standig die 
Schwacheren oder weniger Agilen ausgemerzt werden und nur die sich 
Durchsetzenden zur Fortpflanzung kommen; zweitens in gréBerer Ver- 
dichtungspotenz, da die Weibchen — wie wir sahen — in der Lage sind, 
eng zusammenzuriicken, und die Unfiahigkeit der Mannchen, diese Ver- 
dichtung mitzumachen, durch Verminderung ihrer Zahl umgangen wird ; 
und drittens in der Ausschaltung nutzloser Fresser, die fiir die Fort- 
pflanzung nicht erforderlich sind, da eine kleinere Zahl von Mannchen 
fir eine viel gréBere Zahl der unehig lebenden Weibchen ausreicht. 

AbschlieBend darf man zu diesem Faktorenkomplex sagen, da die 
intensive Beschaftigung mit den Mechanismen der Populationsverdich- 
tung eine Reihe von bisher unbekannten Zusammenhingen zutage ge- 
fordert hat, die das Verdichtungspotential wesentlich bestimmen und 
bemerkenswerterweise vorwiegend im intraspezifischen und _ soziologi- 
schen Verhalten der Tiere begriindet sind, dem bisher allzu wenig Be- 
achtung geschenkt worden ist. Gerade das ziemlich jungfriuliche Ge- 
biet der Ethologie der kleinen Nagetiere bedarf also noch intensiver 
Bearbeitung, um weiteren Einblick in die Mechanismen der Populations- 
dynamik zu erhalten. Wir haben versucht, hier mit der Feldmaus den 
Anfang zu machen, aber es ist auch bei dieser Art noch sehr viel Arbeit 
zu leisten und es bleibt abzuwarten, ob die nun falliigen Untersuchungen 
an anderen zyklischen Nagern die gleichen, ahnliche oder ganz andere, 
auf die betreffende Spezies und ihre Lebensréiume zugeschnittene und 
beschrankte Mechanismen der Populationsverdichtung ergeben werden. 


C. Der Populationssechwund. 

Damit hatten wir in Grundziigen das tiberblickt, was von unseren 
deutschen Untersuchungen her zur Kausalitaét des Populationswachs- 
tums zu sagen ware und stehen nun im zyklischen Geschehen am Punkte 
der héchsten Dichte, dem — wie eingangs erwaihnt — gesetzmaBig der 
Populationsschwund folgt, dem wir uns nun zuwenden wollen. 

a) Lebenserwartung und Sterblichkeit. Dazu miissen wir uns aber 
zunachst mit der normalen Lebenserwartung und Sterblichkeit befassen. 
Feststellungen dariiber sind im Freiland sehr schwierig, vor allem weil 
es bisher trotz aller Bemiihungen nicht gelungen ist, irgendwelche mor- 
phologischen Merkmale zu finden, aus deren jeweiliger Beschaffenheit 
oder GréBenordnung beim lebenden oder toten Tiere auf ein bestimmtes 
Lebensalter geschlossen werden kann (s. auch BASCHENINA 1953). Dies 
ist nur in den ersten beiden Lebenswochen mit hinreichender Genauig- 
keit méglich, wird fiir die nachstfolgenden schon wesentlich schwieriger 
und scheitert. bei erwachsenen Tieren einfach deshalb, weil GroBen- 
wachstum usw. nicht zeitabhangig, sondern physiologisch bedingt sind, 
wobei auBer der bloBen Ernahrungsfrage auch die Populationsdichte 
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(VeTULANI 1931) sowie die Stellung mitspielt, die das betreffende Indi- 
viduum innerhalb einer hierarchischen Ordnung einnimmt. Auch auf 
diesem Gebiete ist fiir die Physiologen und Verhaltensforscher noch eine 
Menge Arbeit zu leisten, aber es besteht wohl nur wenig Hoffnung, daB 
es jemals gelingen kénnte, wenigstens die Bestimmung nach groBeren 
Altersgruppen zuverlassig zu bewéaltigen. 

So lassen sich exakte Untersuchungen eigentlich nur an ielaeten 
Populationen durchfiihren, deren Individuen bereits von Jugend auf 
bekannt sind. Da unsere diesbeziiglichen Freilanduntersuchungen bisher 
nicht abgeschlossen werden konnten, sind wir zunachst auf Befunde aus 
Freilandgehegen (FRANK 1954) angewiesen. Hier zeichnen sich be- 
stimmte Krisenperioden im Leben der Feldmaus ab, von denen die 
Embryonal- und Nestlingszeit allerdings unbeobachtet bleiben muften. 
Die nachste fallt in die Periode der Raumerkundung der selbstandig 
werdenden Jungen. Diese pflegen nach dem Verlassen der Baue immer 
ausgedehntere Ausfliige zu machen, ohne jedoch die Territorialverhalt- 
nisse des miitterlichen Revieres zu kennen. Kommen sie dabei auf 
fremdes Gebiet, so kann es zu Zusammenst6Ben mit dortigen Platz- 
haltern kommen. Wir haben jedenfalls beobachtet, daB alte Weibchen 
fremde, in ihr Revier eingedrungene Jungtiere heftig miBhandelten. 
Wahrscheinlich sind die wahrend dieses Lebensalters vorkommenden 
Jungenverluste auf solche Reviertibertretungen mit nachfolgenden Ge- 
walttatigkeiten von seiten der Revierinhaberin zuriickzufiihren, sofern 
sie nicht durch Nahrungsmangel oder ahnliche ungiinstige Umwelt- 
verhaltnisse verursacht wurden. Sehr hoch sind sie nicht zu veran- 
schlagen, da die schnelleren Jungtiere den schon schwerfilligeren Alt- 
tieren meist zu entkommen verm6gen und zudem rasch die Revier- 
verhaltnisse kennenlernen. Nur in iberfillten Raumen wird dies 
anders sein. 

Kine wesentlich kritischere Zeit im Leben der Feldmaus ist die Aus- 
breitungsperiode, wenn die erwachsenen Jungtiere das elterliche Revier 
verlassen, mit fremden Artgenossen zusammenkommen und plétzlich 
der intraspezifischen Konkurrenz ausgesetzt sind (FRANK 1954). Diese 
Auseinandersetzungen diirften besonders bei steigender Populations- 
dichte ungleich verlustreicher ausfallen und enden fiir die tiberlebenden 
Jungtiere erst, wenn sie in den Besitz eines eigenen Revieres gekommen 
sind. 

b) Wintersterblichkeit. Wahrend es sich bisher um intraspezifische 
Vorginge gehandelt hat, sind die weiteren Krisenperioden durchweg 
von Umweltfaktoren bestimmt. Wenn wir zuniachst von der dichte- 
abhangigen Verknappung des Nahrungsangebotes absehen, so lassen so- 
wohl Gehege- wie Freilanduntersuchungen erkennen, da8 eine durch 
erschwerten Nahrungserwerb oder gar Nahrungsmangel sowie Be- 
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lastungen infolge von Kalte und Niederschligen hervorgerufene Winter- 
sterblichkeit existiert, der vor allem die alteren Tiere und daneben die 
schwacheren unter den Jungtieren zum Opfer fallen (FRANK 1954). Man 
darf als Regel annehmen, da8 Alttiere, die bereits einen Winter tiber- 
standen haben, sofern sie den nachsten iiberhaupt erreichen, gleich mit 
Beginn der kalten Jahreszeit eingehen. Die Lebensdauer einer Feldmaus 
hangt also entscheidend von ihrem Geburtsdatum ab. Tiere, die im 
Herbst geboren werden, kénnen im allgemeinen nicht iiber 1 Jahr alt 
werden, da mit diesem Alter bereits der zweite Winter einsetzt und 
ihnen den Garaus macht. Diejenigen, die im Sommer oder gar schon 
im Frihjahr gesetzt wurden, haben jedoch unter giinstigen Umwelt- 
bedingungen eine lingere Lebenserwartung. Alter als 11/, Jahre diirfte 
im Freiland aber keine Feldmaus werden!. In der Gefangenschaft, also 
bei ausgeschalteter Winterbelastung, betraigt die Spanne auch nicht viel 
mehr als 2 Jahre, da dann ausgesprochene Alterserscheinungen auf- 
treten, vor allem allmahlicher Gewichtsschwund, Geschwulste, Abszesse 
und Gebifdefekte, die zum langsamen Tode fiihren. In der Natur wird 
diese rein physiologische Lebenserwartung aber niemals realisiert, son- 
dern — man k6nnte sagen — nur eine dkologische, da miBliche Umwelt- 
faktoren den Lebensfaden vorher abschneiden. 
_. Was die Jungtiere anbetrifft, so werden von der Wintersterblichkeit 
erwartungsgema8 die schwacheren Stiicke erfaBt, womit also eine echte 
-Auslese stattfindet. Bemerkenswert ist nun, da die Befunde aller 
deutschen Autoren (CLaus 1950, Becker 1954, Stern 1953b, FRANK 
1954) iibereinstimmend ergeben haben, da hierbei die Weibchen starker 
erfaBt werden als die Mannchen, da sie in den jiingeren Altersklassen 
durchschnittlich kérperlich schwacher sind als gleichaltrige Mannchen. 
Die Wintersterblichkeit bewirkt also einerseits eine Verjingung der 
Population und andererseits eine Art Kraftigung, ungeachtet der zahlen- 
maBigen Verminderung, die je nach Umwelt und Witterungsverlauf bis zu 
50% betragen dirfte (in extrem harten Wintern aber noch mehr) und 
damit zweifellos an der Spitze aller Verlustursachen steht, die unter 
normalen Verhaltnissen, d. h. ohne den zusatzlichen Einflu8 gesteigerter 
Dichte, in einer Nagerpopulation- wirksam sind. 

c) Verluste durch Feinde. Demgegeniiber scheinen uns ebenso wie 
ErRRINGTON (1946) die Verluste durch tierische Feinde geringfiigig zu 
sein. Das mag zundchst iiberraschend klingen, wenn man wei, daB 
die Feldmaus nachgewiesenermaBen das Hauptbeuteobjekt der Ohr- 
eulen, des Mausebussardes, des Turmfalken und anderer Greifvégel, des 
Fuchses und der Mustelliden ist und auch von Wiirgern, Rabenvogeln, 
Storch und Reiher bejagt wird. Man mu8 aber beriicksichtigen, dab 

1 Gleiches gilt nach Stern (1954) auch fiir die Insectivoren und wahrscheinlich 
generell fiir unsere meisten Kleinsaugetiere. 
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die in den Gewéllen auftauchenden Feldmiuse durchweg solechen Popu- 
lationen angehoren, die in waldnahen oder doch wenigstens stark ver- 
bauten Landschaften leben, also in durchweg nicht optimalen Biotopen. 
In den eigentlichen Plagegebieten spielen diese Feinde eine absolut 
untergeordnete Rolle, da sie in den weiten Kultursteppen im allgemeinen. 
wenig Lebensméglichkeiten haben. Aber auch bei der inmitten des 
feindreichen Waldes lebenden Erdmaus schatze ich die durch tierische 
Feinde entstehenden Verluste sehr gering ein; denn Végel kénnen diese 
Art in dem mannshohen Grasdschungel nur schwer erbeuten und die 
vierbeinigen Rauber werden bekanntlich kiinstlich zwecks Hege des 
Niederwildbestandes kurz gehalten, wenn sie nicht, wie zur Zeit wegen 
der Tollwutgefahr, restlos beseitigt wurden. 

Alle bisher genannten Verluste médgen in hinreichend gepufferten, 
d. h. weniger optimalen Lebensriiumen geniigen, um den Nagerbestand 
einigermaBen stabil zu halten. In den optimalen Massenvermehrungs- 
gebieten reichen diese populationsmindernden Faktoren aber nicht aus, 
um das voll ausschépfbare Vermehrungspotential auch nur einigermaBen 
auszugleichen. Die entscheidende Regulation mu deshalb durch be- 
sondere Mechanismen erfolgen, die eine drastischere Bestandsverminde- 
rung bewirken und durch die iibernormale Dichte selbst ausgelést 
werden. 

- a) Ménnchen-Elimination. Sehr frihzeitig setzt hier bereits die schon 
erwahnte Mannchen-Elimination ein, die jedoch nur einen Teil der Ge- 
samtpopulation betrifft und sich, da es ein fiir die weitere Vermehrung 
entbehrlicher Teil ist, keineswegs hemmend, sondern im Gegenteil 
fordernd auf den Populationsanstieg und die weitere Verdichtung aus- 
wirkt. 

e) Ausbreitung und Abwanderung. Kin weiterer Verminderungsfaktor 
ist in der Ausbreitung und Abwanderung des produzierten Uberschusses 
zu sehen. Diese tritt bei den Microtinen allerdings nicht in jenem augen- 
falligen Ausma8 in Erscheinung wie bei den Lemmingen, wo sie nach 
Kaneta (1954) der entscheidende und bei weitem wirkungsvollste 
Faktor bei der Selbstregulation der Population ist. Riesige Wanderziige 
von Feldmausen oder anderen Microtinen sind nur in der alteren und 
recht unzuverlassigen Literatur erwihnt. Wir haben uns wirklich Miihe 
gegeben, sie anlaBlich mehrerer Feldmausplagen zu beobachten und 
auch die Bevélkerung durch Presse und Funk zur sofortigen Mitteilung 
entsprechender Wahrnehmungen aufgefordert. Das Resultat war abso- 
lut negativ. Andererseits ergibt die durchgefiihrte Registrierung der 
Bestandentwicklung im Feldmausplagegebiet Wesermarsch, die sich iiber 
einen Raum von 100 qkm erstreckte (FRANK 1953a), daB wegen ihrer 
ungiinstigen dkologischen Beschaffenheit bis dahin leergebliebene oder 
durch BekampfungsmaBnahmen leergemachte Riume in relativ kurzer 
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Zeit besiedelt werden kénnen, daB also der an optimalen Standorten 
produzierte Uberschu8 durchaus Wanderbewegungen ausfiihrt, die aller- 
dings als rein individuelle Ausbreitung vor sich gehen. Diese betrifft 
so gut wie ausschlieBlich erwachsene Jungtiere, scheint aber aus ver- 
schiedenen Griinden ziemlich zihflissig vor sich zu gehen. Einmal 
besteht offenbar die Tendenz, sich in méglichst geringer Entfernung 
vom Geburtsort niederzulassen, zum anderen herrscht eine Abneigung 
gegen die Besiedlung von weniger geeigneten oder gar pessimalen Bio- 
topen, und schlieBlich k6nnen wir unsere Beobachtungen nicht anders 
deuten, als daB bei groBer Dichte eine ,,innerartliche Verdimmung‘“‘ 
eintritt, welche die Abwanderung dann, wenn der Raum ringsherum 
besiedelt oder gar tberfiillt ist, hemmt, vielleicht infolge der innerart- 
lichen Konkurrenz und des Territorialverhaltens der Nachbarn (FRANK 
1953a, 1954). Natiirlich sind die heimatlosen Abwanderer vermehrten Ge- 
fahren ausgesetzt, da sie sich stets auf unbekanntem Gelainde bewegen 
miissen, wo ihnen keine Schlupfwinkel gegen Feinde bekannt und wo 
sie auch bei innerartlichen Auseinandersetzungen im Nachteil sind. 
Wahrscheinlich spielt sich auf diese Weise z. B. die Maénnchen-Elimination 
ab. Infolgedessen wird immer nur ein bestimmter Prozentsatz der Ab- 
wanderer zur Reviergrindung und zur Fortpflanzung kommen. Noch 
einmal hervorgehoben sei aber, daB die bei der Ausbreitung entstehenden' 
Verluste in nicht artgemafen Lebensréumen oder stark verbauten und 
damit feindreichen Gebieten unvergleichlich gréBer sein miissen als in 
den uferlosen und 6ékologisch optimalen Weiten der typischen Plage- 
gebiete. 

f) Einschrinkung der Fortpflanzung. Kin bedeutungsvolles regu- 
lierendes Moment liegt in der Einschrankung der Fortpflanzung beim 
Uberschreiten der optimalen Wohndichte, eine Erscheinung, die schon 
von so vielen Lebewesen bekannt ist, da wir sie als eine biologische 
Grundgesetzlichkeit ansprechen diirfen. Der Prozentsatz der traichtigen 
Weibchen sinkt unter solchen Umstanden schnell ab (FRANK 1953a) 
und die Embryonenresorptionen nehmen zu (SrTern 1952). Ferner 
kommen auch die bereits gesetzten Wiirfe nicht mehr oder nur verlust- 
reich hoch. Es bleibt noch zu untersuchen, ob dies durch das die Tiere 
beunruhigende ,,Gedrainge“, also psychisch bedingt ist oder durch die 
auf diesem Punkte der Dichte im Freiland meist einsetzende Nahrungs- 
- verknappung. Manche bisherigen Befunde an Drosophila und anderen 
niederen Tieren (s. ALLEE a. 0. 1949) machen ersteres durchaus wahr- 
scheinlich und auch unsere Laborbeobachtungen sprechen sehr dafiir, 
zumal der ,,Gedrangefaktor“‘ ja auch auf das individuelle Wachstum 
einen retardierenden EinfluB ausiibt (VETULANI 1931) und somit er- 
wiesenermafen zu innerphysiologischen Stérungen fiihrt. Da die Fort- 
pflanzung aber erst in einem sehr spiten Stadium der Populations- 
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verdichtung nachzulassen oder ganz aufzuhéren beginnt, wenn die 
Raumkapazitit bereits weit tiberschritten ist, kann auch sie die eigent- 
liche Regulation, d. h. die Normalisierung der Dichte nicht bringen. 

g) Populationszusammenbruch. Dies geschieht vielmehr durch den 
Populationszusammenbruch, der zweifellos das auffallendste, weil kom- 
primierteste Phanomen im populationsdynamischen Geschehen darstellt. 
Damit wir uns nicht in Einzelheiten verlieren, soll hier nur in kirzester 
Form das Ergebnis der in Oldenburg angestellten Untersuchungen 
(Frank 1953b) gebracht werden, welche an ziemlich umfangreichem 
Material und unter Mitwirkung vieler Spezialisten ebensowenig wie die 
bisherigen auslindischen Arbeiten Anhaltspunkte, geschweige denn Be- 
weise fiir die seit DARWINs Zeiten giltige Auffassung erbringen konnten, 
da8 Parasiten oder Krankheitserreger die wirkliche Ursache des 
Zusammenbruches sind. ! 

Ausgehend von den Gedankengiingen des Amerikaners CHRISTIAN 
(1949), der aus den Untersuchungen GREENs und LarRssons (1938) tiber 
den Zusammenbruch nordamerikanischer Hasen-Populationen gefolgert 
hatte, daB die hier als dichteregulierender Mechanismus auftretende 
Shock disease‘ eine Erscheinungsform des fiir die Humanmedizin so 
bedeutungsvoll gewordenen General Adaption Syndrom (SELYE 1946) 
sei und daB® alle drastischen Populationszusammenbriiche bei Wirbel- 
tieren mutmaBlich nach dem gleichen Prinzip verliefen, wurden in 
Oldenburg nicht nur Freilanduntersuchungen durchgefiihrt, sondern 
erstmals auch experimentell ausgeléste Zusammenbriiche von Gehege- 
populationen. Wenn die Ergebnisse im einzelnen gewiB auch noch ver- 
feinerter, aber leider nur mit einem optimal ausgeriisteten Forschungs- 
apparat ausfiihrbarer Durcharbeitung bediirfen, so zeigte sich doch, daB 
der Zusammenbruch iibersetzter Feldmaus-Populationen absolut iden- 
tisch mit der shock disease von Lepus americanus ist. Die wichtigsten 
Symptome der shock disease sind nach unseren Untersuchungen: 
Lokomotionshemmung bis zu typischen Lihmungs- und Krampferschei- 
nungen, Absinken der Kérpertemperatur lange vor dem Exitus, Schwel- 
lung der Nebenniere, zum hypoglykaémischen Schock fiihrende Distur- 
banz des Kohlehydrathaushaltes sowie bemerkenswerte Veranderungen 
im Verhalten, nicht zuletzt Auftreten von Kannibalismus (FRANK 1953)). 

Ausgelést wird die shock disease, ganz wie CHRISTIAN es postulierte, 
durch ein Zusammenwirken verschiedener als stress, also belastend 
wirkender Umweltfaktoren, die weitgehend dichtabhangig sind. Vor 
allem ist es der einerseits saisonbedingte und andererseits durch erhdhten 
Konsum der zu extremer Dichte gelangten Population hervorgerufene 
Nahrungsmangel, der einmal das Kérpergewicht absinken 148t und zum 
Angriff auf die kérpereigenen Reserven fihrt, zum anderen erhéhten 
Energieaufwand zur Erlangung von Nahrung und Wohnraum erfordert 
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und endlich den intraspezifischen Wettbewerb verschirft. Letzteres 
geschieht proportional mit der Populationsdichte und wir sprechen mit 
ZIMMERMANN vom Gedrangefaktor, was gut dem englischen crowding 
entspricht. Er bedeutet fiir das Individuum vermehrte Aktivitat und 
psychische Erregungszustiinde, die nach SELYE (1946) tiber die Hypo- 
physe auf die Nebennierenrinde geschaltet werden und diese zu ver- 
mehrter Adrenalin-Ausschiittung veranlassen. Bemerkenswert ist, daB 
CLARKE (1953) diesen Effekt intraspezifischer Konkurrenz unabhangig 
vom Verf. experimentell an englischen Erdmiusen in Form: einer 
GroBenzunahme der Nebenniere und des Thymus nachweisen konnte. 
Vermehrte Adrenalin-Ausschiittung fiihrt aber zum Abbau der Glykogen- 
reserven und schlieBlich zum hypoglykaimischen Schock. 

Das Phinomen ist nun, da dieser — obschon eine rein indavaduiells 
Erscheinung — bei den drastischen Zusammenbriichen regelrechter. 
Plagen innerhalb weniger Tage die ganze Population, ja sogar vonein- 
ander durch weite Riume isolierte Populationen synchron erfassen kann 
(FRANK 1953b). Diese Synchronisierung wird durch das Wetter- 
geschehen verursacht. Wahrend Nahrungsmangel und Gedringe eine 
physische Labilitat und eine individuelle Zusammenbruchsbereitschaft 
verursachen, erfolgt die eigentliche Schockauslésung durch hinzukom- 
mende belastende Witterungseinfliisse, seien es nun plétzliche Kalte- 
oder Niederschlagsperioden, Schneeschmelze oder ahnliches. Derartige 
Belastungen setzen nach unseren Beobachtungen die Aktivitat der Tiere 
herab und werden normalerweise durch Verbrauch der eingetragenen 
Wintervorrite iiberbriickt, an denen es aber infolge herbstlicher Nah- 
rungsverknappung in den Jahren extremer Populationsdichte mangelt 
(FRANK 1953b). Dies erklart auch die Tatsache, daB die weitaus meisten 
Zusammenbriiche in den Wintermonaten vor sich gehen, also in der Zeit 
pessimaler Lebensbedingungen. Nicht unbedingt braucht der Zusammen- 
bruch jedoch schlagartig zu erfolgen, er kann auch im Zusammenhang 
mit mehreren belastenden Witterungsperioden schubweise oder auch . 
— insbesondere bei ungeniigender Dichte oder Ausbleiben extrem be- 
lastender Witterungsperioden — als allmahliches Wegsterben vor sich 
gehen (FRANK 1953b). Die Art seiner Mechanismen sorgt auf jeden Fall 
dafiir, daB eine echte Auslese stattfindet und nur die widerstands- 
fahigsten Individuen iiberleben, bemerkenswerterweise nicht zuletzt mit 
Hilfe von Kannibalismus (FRANK 1953b). Infolgedessen wird z. B. nach 
den Untersuchungen von Craus (1950), Stern (1953b), BuckER (1954) 
und FRANK (1954) der bei extremer Dichte entstandene Weibcheniiber- 
schuB abgebaut und in einen Manncheniiberschu8 verwandelt, was im 
Hinblick auf die dem Zusammenbruch folgende geringe Populations- 
dichte sehr bedeutungsvoll ist. Immerhin spielt auch der Zufall inso- 
fern eine Rolle, als diejenigen Individuen, die vor Beginn des Winters 
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in den Besitz besonders giinstiger Winterrefugien gekommen sind, den 
Belastungen eher zu entgehen vermdgen. 

Weiter ware noch zu erwihnen, da® auch die Uberlebenden durch 
die tiberstandenen Belastungen so in Mitleidenschaft gezogen sind, daB 
unter ihnen beim Einsetzen der Fortpflanzungsperiode, die ja erneute 
physische Belastungen bringt, nochmals eine erhebliche Sterblichkeit 
in Erscheinung tritt, von der auch die von ihnen erzeugten Nachkommen 
erfaBt zu werden pflegen. Currry (1952) hat diese Jungensterblichkeit 
nach Zusammenbriichen eingehend an englischen Erdmausen untersucht 
und unsere Gehege- und Freilanduntersuchungen (FRANK 1954) kénnen 
seine Resultate ebenso bestitigen wie wohl auch STEIN fiir sein Unter- 
suchungsgebiet. Offenbar handelt es sich hier um durch Belastung ent- 
standene Stérungen innerphysiologischer Art, die noch genauer unter- 
sucht zu werden verdienen und sicherlich auch experimentell erfaBt 
werden kénnen, Die Folge dieser auf den Zusammenbruch folgenden 
abermaligen Sterblichkeit ist, daB der erneute Start der Population 
nach dem Zusammenbruch sehr erschwert wird und da man in den 
Plagegebieten im ersten Sommer nur mit Miihe und vereinzelt Feid- 
mause zu finden vermag. 

AbschlieBend darf herausgestellt werden, daB der soeben skizzierte 
Mechanismus des Zusammenbruches zu extremer Dichte gelangter 
Populationen in keiner Weise artgebunden ist, wie es etwa bei einer Epi- 
demie mit ihrer spezifischen Konstellation Parasit—Wirt der Fall sein 
wiirde. Es kann deshalb die Uberzeugung ausgesprochen werden, da& der 
Zusammenbruch nicht nur bei Hasen und Feldméusen, sondern auch 
bei den tibrigen zyklischen Nagetieren nach den skizzierten Grundziigen 
verlauft (KaLELA 1954, 8. 34, erwahnt z. B. Beobachtungen von Cot- 
LETT, nach denen auch Lemminge unter krampfartigen Zuckungen ein- 
gehen). Dariiber hinaus vermutet CHRisTran (1949), daB dies sogar bei 
den zyklischen Vertretern anderer Wirbeltiergruppen der Fall sei, die ja 
prinzipiell den gleichen physiologischen Vorgingen unterworfen sind. 

Ks erscheint verstandlich, da8 die neue Auffassung vom Zusammen- 
bruchsgeschehen einige Diskussion hervorgerufen hat und daB insbeson- 
dere die Epidemiologen sich nur ungern von den tiberkommenen An- 
schauungen losen mégen. Demgegeniiber darf aber darauf hingewiesen 
werden, daB die Lehre vom epizootischen. Charakter des Zusammen- 
bruches seinerzeit ohne jeden Kinblick in die populationsdynamischen 
Mechanismen aufgestellt wurde. Inzwischen hat die Populations- 
forschung diese aber weitgehend aufgehellt und darf nun ihrerseits den 
Anspruch auf ein entscheidendes Wort erheben. Und es erscheint mir 
keine Frage, daB der synchrone Zusammenbruch voneinander isolierter 
und unter Umstiinden weit voneinander entfernter Populationen eine 
epidemiologische Erklarung von vornherein verbietet, ganz abgesehen 


Die Kausalitat der Nagetier-Zyklen. 349 


davon, da es bisher niemandem gelungen ist, den Beweis dafiir anzu- 
treten, da eine Nagetierplage in freier Wildbahn durch Seuchen beendet 
wurde, vom Sonderfall Myxomatose einmal abgesehen, deren Virulenz 
und damit Bedeutung im populationsdynamischen Geschehen aber bald 
nachlassen diirfte. Die neue psycho-physische Erklarung fiigt sich da- 
gegen nahtlos in die bisher bekanntgewordenen populationsdynamischen 
Mechanismen ein, ganz besonders, seit uns klar geworden ist, welche 
entscheidende Rolle die Verhaltensmechanismen, also psychische Fak- 
toren, in den Nagerzyklen spielen. 


D. Die Periodizitat. . 

Nachdem wir nun in groBen Ziigen das Zustandekommen des Wachs- 
tums und Zusammenbruches zyklischer Nagerpopulationen tiberblickt 
haben, miissen wir uns noch mit dem Zustandekommen der Periodizitat 
der Zyklen befassen, also der Frage, die bisher immer im Vordergrund 
der meisten Untersuchungen gestanden hat, ohne da8 sich allerdings 
unter den Bearbeitern eine einheitliche Auffassung durchgesetzt hatte. 
Wahrend die einen, darunter vor allem russische Forscher und bei uns 
wohl im Grunde auch Srxtn, jede RegelmaBigkeit der Zyklen leugneten, 
glaubten andere, an erster Stelle finnische und amerikanische Autoren, 
eine solche erkennen zu kénnen. Ihre Befunde waren allerdings insofern 
merkwiirdig, als sie fiir die Kleinsiiuger eine durchschnittliche Periodi- 
zitét von 31/, Jahren oder ahnliche ungerade Zeitspannen erbrachten, 
die von vornherein als unbiologisch, weil nicht mit der naturgegebenen 
Fortpflanzungsperiodizitaét tibereinstimmend anzusehen waren und sich 
auch nicht mit Hilfe kosmischer oder anderer exogener Faktoren deuten 
lieBen, obwohl es an Hypothesen aller Art wahrlich nicht gefehlt hat. 
Meines Erachtens sind alle diese auf langjaihriger Beobachtung fuBenden 
Statistiken sinnlos, wenn sie nicht mit den an Ort und Stelle einwirken- 
den Umweltfaktoren, vor allem mit dem Wettergeschehen, in Zu- 
sammenhang gebracht werden. Es ist némlich durchaus unwahrschein- 
lich, daB sich dessen Schwankungen nicht auf die Populationsdynamik 
der warmbliitigen Wirbeltiere auswirken sollten, die Gegenstand unserer 
Betrachtungen sind. Nur wenn der Ablauf des Massenwechselgeschehens 
in Zusammenhang mit dem Ablauf aller lokalen Witterungsfaktoren 
gebracht wird, die irgendwie auf Lebewesen einwirken kénnten, werden 
sich wirkliche Erkenntnisse gewinnen lassen. 

Erst jetzt hat Mamrcxs (1954) sich der mithsamen Aufgabe unter- 
-zogen, den Einflu8 meteorologischer Faktoren auf die- Feldmausplagen 
in unserem Untersuchungsgebiet Wesermarsch bis ins kleinste Detail an 
Hand der Pentadenmittel fiir Temperatur, Sonnenscheindauer und 
Menge und Haufigkeit der Niederschlige im Zeitraum von 39 Jahren 
zu analysieren. Er fand einen ausgeprigten 3-Jahres-Rhythmus der 
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Plagenfolge, der sowohl. quantitative wie temporire Schwankungen 
zeigt. Quantitative insofern, als die Intensitét der Plageausbriiche und 
damit auch das Ausma der mit diesen verbundenen Schaden erhebliche 
Unterschiede aufweist. Zeitlich, indem der Plageausbruch auf das 
4. oder 5. Jahr nach dem voraufgegangenen Populationstiefpunkt ver- 
schoben sein konnte oder indem die Plage infolge Ausbleibens eines 
erwarteten Zusammenbruches auf das folgende Jahr ausgedehnt war. 
Alle diese UnregelmaBigkeiten der Plageperiodizitat lieBen sich ein- 
deutig auf solche Witterungseinfliisse zuriickfiihren, die stark vom 
Normalen abwichen. Diese wirken sich besonders merkbar im Nega- 
tiven, also in einer Verminderung bzw. Vernichtung der Feldmaus- 
population aus, wobei in erster Linie extreme winterliche Kalte- und 
Niederschlagsperioden beteiligt sind. Als den Populationsanstieg be- 
giinstigend bzw. die Begrenzung der Populationsvermehrung aufhebend 
ermittelte Marrcks fiir unser Gebiet ungewohnliche Sonnenscheindauer 
(experimentell war der positive Einflu8 des Lichtes bereits von BAKER 
und Ransom. 1932 herausgearbeitet worden), unterdurchschnittliche 
Niederschlige und extrem milde Winter. 


Dieses Ergebnis*mag auf den ersten Blick wenig Neues oder gar 
Sensationelles bieten, bedeutet jedoch nichts anderes, als daB die Feld- 
mause des Plagegebietes Wesermarsch einen autonomen?, offenbar im 
Fortpflanzungs- und Verdichtungspotential der Art und im Potential 
ihres Lebensraumes begriindeten 3-Jahres-Rhythmus besitzen. In die- 
sem Zeitraum ist diese kleine Wihlmaus in der Lage, zu extremer Popu- 
lationsdichte zu gelangen und den Raum so zu tbervélkern, daB der 
regulierende Mechanismus des natitirlichen Zusammenbruches zwangs- 
laufig in Aktion treten muB. — Abweichungen kommen dadurch zu- 
stande, da extrem ungiinstige Witterungsbedingungen, meistens im 
Winter, den Populationsanstieg unterbinden und einen erneuten Anlauf 
erzwingen oder dafi umgekehrt extrem giinstige Witterungsbedingungen 
den natiirlichen Zusammenbruch verzégern und die Plage auf 2 Jahre 
verlingern. Nach solchen Stérungen spielt sich der autonome 3-Jahres- 
Rhythmus des Massenwechselgeschehens automatisch wieder ein. Diese 
Befunde bestatigen zweifellos die vor einigen Jahren ausgesprochene 
Vermutung DymonDs (1947), daB Lebewesen mit groBem und konstan- 
tem Fortpflanzungspotential mangelhaft gepufferte uniforme Raume 
mit optimalen und konstanten Umwelt- und Lebensbedingungen in 
konstanten Zeitspannen bis zu nicht mehr tragbarer Dichte bevélkert 
haben miissen. Sie zeigen weiter durchaus gewisse iibereinstimmende 


1 STEIN (1952) meint im Grunde dasselbe, wenn er von einer ,,artspezifischen 
Periodizitat“ spricht, doch trifft der hier gewahlte Ausdruck ,,autonom“ die Sach- 
' lage besser, da er nicht auf eine Spezies, sondern auf eine unter bestimmten Um- 
weltverhaltnissen lebende Population bezogen ist. 
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Ziige mit den Befunden tber die Populationsdynamik von Insekten 
(SCHWERDTFEGER 1941). 

Fragen wir uns nun, wie dieses grundlegende Ergebnis mit den im 
Auslande gewonnenen Erfahrungen zu vereinbaren ist, so lassen sich 
alle scheinbaren Widerspriiche durchaus zwanglos erkliren. Entschei- 
dend ist, da die Marrc«schen Befunde in einem Plagegebiet gewonnen 
wurden, in dem ungewoéhnlich ausgeglichene Klimabedingungen herr- 
schen, in dem das ganze Massenwechselgeschehen gewissermaBen in 
Reinkultur ablauft und nur ganz selten durch extreme Abweichungen 
im Wettergeschehen gestért wird. Dementgegen unterliegen die Unter- 
suchungsgebiete der auslindischen Autoren in viel. hoherem AusmaB 
_ den extremen Schwankungen subarktischer, kontinentaler oder arider 
Klimabereiche, die unter Umstanden so haufig stérend in den biologi- 
schen und 6kologischen Ablauf des Massenwechselgeschehens eingreifen, 
daB dessen gesetzmaBige Rhythmik mehr oder weniger stark verwischt 
und bei rein statistischer Betrachtung unkenntlich wird. Dies ist z. B. 
schon in Stiddeutschland in stérkerem Ausmaf der Fall, wo ein sehr 
viel unregelmaBigeres Auftreten der Plagen beobachtet wird als in 
Nordwestdeutschland. In den Niederlanden treten dagegen, bedingt 
durch gleichartige Witterungseinfliisse, die gleiche Periodizitaét bzw. 
die gleichen Abweichungen in Erscheinung wie im benachbarten nord- 
westdeutschen Raum (vAN WIJNGAARDEN 1953). Bei. dieser Sachlage 
ist es ferner nicht verwunderlich, wenn gerade russische Autoren die 
Existenz einer Periodizitaét itiberhaupt verneinen; denn tatsaichlich kann 
sie in ihrem Klimabereich wohl kaum ungestért von schweren Hingriffen 
der Witterungsfaktoren in Erscheinung treten. Starke Plageausbriiche 
werden dort vielmehr die Ausnahme bilden und nur in solchen Jahren 
vorkommen, in denen die Witterungsbedingungen extrem ginstig sind. 

Magrcxs konnte auch zeigen, daB belastende Witterungsperioden 
sich ganz verschieden auswirken, je nachdem ob sie im sonst belastungs- 
freien Stadium geringer Dichte (also wahrend des Populationsanstieges) 
oder im belastungsreichen Stadium grofer Dichte (auf dem Hohepunkt 
der Massenvermehrung) auf die betreffende Population einwirken. Im 
ersten Falle ist ihr Effekt gering, im zweiten durchschlagend. Dadurch 
erklaren sich viele weitere Scheinwiderspriiche im bisherigen Schrifttum 
(s.z. B. Errineton 1954). Da8 schlieBlich bei verschiedenen Popu- 
lationen und Spezies, also bei anderer biologischer und 6kologischer 
Konstellation Periodizititen von abweichenden Zeitspannen, etwa 4, 
7 oder 10 Jahren in Erscheinung treten kénnen oder miissen, 148t sich 
nun gleichfalls zwanglos erklaren. 

Schon hieraus kann man erkennen, da8 es sstiehh angingig ist, die 
von verschiedenen Autoren in verschiedenen Untersuchungsgebieten 
gewonnenen Ergebnisse unmittelbar miteinander zu vergleichen. Dies 
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ist nur bei genauer Kenntnis der Umweltverhaltnisse méglich, unter 
denen sie erbracht wurden, wobei der Vergleichende eigentlich in der 
Lage sein sollte, sich auf eigene Anschauung von den jeweiligen Verhialt- 
nissen zu stiitzen. Wer die Arbeiten von STEIN und vom Verfasser ver- 
folgt hat, wird schon innerhalb Norddeutschlands erhebliche Unter- 
schiede bemerkt haben, auch zu dem gerade behandelten Punkt. STEry 
(in lit.) konnte sich z. B. nicht mit meiner Formulierung (FRANK 1952 a) 
befreunden, die zeitliche Ubereinstimmung der Plageausbriiche in von- 
einander isolierten Gebieten setze die Existenz tibergeordneter Faktoren 
voraus, welche das Massenwechselgeschehen steuerten. Nun, die Er- 
gebnisse von Marrcks zeigen deutlich, dai der Plageablauf in vonein- 
ander unabhangigen Gebieten dadurch synchronisiert werden kann, da8 
ein gleichmaBig auf einen weiten Raum einwirkendes Wettergeschen die 
Periodizitaétsrhythmik isolierter Populationen in Gleichklang bringt, 
beispielsweise wenn ein extrem harter Winter alle von ihm erfaBten 
Populationen aufs Bestandsminimum zuriickwirft und den Beginn der 
Aufwirtsentwicklung auf den gleichen Zeitpunkt verlegt. Zweifellos 
haben wir hier den Schliissel fiir die auffallende Ubereinstimmung der 
Plageausbriiche tiber weite Raiume und sogar bei verschiedenen Klein-. 
sdugerarten zu suchen. Es wird aber noch vieler mtihevoller Kleinarbeit 
bedtirfen, um die leider nicht experimentell, sondern nur durch lang- 
jabrige Freilandbeobachtungen subtilster Art zu klaérende Rolle des 
Wettergeschehens so griindlich zu erfassen, daB wir zu der fiir die ange- 
wandte Biologie besonders wichtigen Plageprognose kommen kénnen. 

Nur durch subtile Untersuchungen werden wir auch verstehen lernen, 
warum wir nicht ausschlieBlich einen synchronen Verlauf der Plage- 
ausbriiche beobachten, sondern einzelne Populationen aus dem allge- 
meinen Rhythmus herausfallen sehen, die offenbar besonderen Umwelt- 
bedingungen unterworfen sind. Offenbar kommt es vor allem darauf 
an, inwieweit sich die negativen Seiten des Wettergeschehens auszu- 
wirken vermégen. LHinzelheiten brauchen hier nicht wiederholt zu 
werden, da sie bereits im Vorhergegangenen erértert wurden. Es sei nur 
hervorgehoben, daf die Verhaltnisse bei der Feldmaus mit ihren weiten 
uniformen Plagegebieten viel einfacher zu erfassen sind als z. B. bei der 
Erdmaus, deren Massenvermehrung sich auf in den Wald eingesprengten 
Schonungen vollzieht, die sehr unterschiedliche Standortsbedingungen 
haben kénnen. Das zeigen Currrys (1952) englische Untersuchungen 
ebenso wie unsere noch unveréffentlichten deutschen. Je umfassender 
solche Untersuchungen werden, desto tieferen Einblick werden wir in 
die Zusammenhiinge bekommen, wobei man sich nur hiiten muB, den 
Spezialfall zu verallgemeinern und zur Regel zu erheben. Ist es doch 
unsere Aufgabe, die Grundgesetzlichkeiten des populationsdynamischen 
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Geschehens aufzudecken, die dann auch wieder die Schliissel zu den 
Spezialfallen liefern. 


E. Schlu8betrachtung. 

Damit haben wir einen skizzenhaften Uberblick iiber die Struktur 
des populationsdynamischen Geschehens bekommen, wie sie sich nach 
den in den letzten Jahren an deutschen Kleinsiugern betriebenen Unter- 
suchungen darstellt. Ich glaube, wir diirfen den Eindruck haben, daB 
nun endlich ein Rohbau vor uns steht, der das Gefiige des Gesamt- 
phanomens in den Grundziigen klar hervortreten la8t. Bei aller kom- 
plexen Verflechtung der einzelnen Kausalfaktoren gibt es meines Er- 
achtens eigentlich schon jetzt keine groBen Unbekannten mehr und alles 
scheint ohne Zuhilfenahme unfaBbarer Einfliisse als Zusammenspiel 
- von innerartlichen biologischen Mechanismen mit der Umwelt erklarbar. 
Dennoch darf nicht verkannt werden, daB wir eben nur einen Rohbau 
vor uns haben, dessen Komplementierung, besonders wenn man an die 
Nutzanwendungen in der angewandten Biologie denkt, noch langwieriger 
und schwieriger Untersuchungen bedarf, deren Ergebnisse vielleicht 
keine besonders groBen Uberraschungen mehr bringen werden, aber 
doch im einzelnen wohl noch viele interessante Zusammenhiange auf- 
decken diirften. Zweifellos finden sich hier noch ungezéhlte dankbare 
Fragestellungen physiologischer, 6kologischer und verhaltenskundlicher 
Art, die zum Teil allerdings so komplex sind, da sie nicht von einem 
einzelnen, sondern nur von einem Arbeitsteam von Spezialisten be- 
waltigt werden konnen.. Wenn meine Ausfiihrungen hier Anregungen 
gegeben hatten, wiirde ihr Zweck am besten erfillt sein. Steht doch 
—um mit Dymonp (1947) zusprechen — ganz auBer Zweifel, ,,daB wenige 
Gebiete der Zoologie eine bessere Gelegenheit bieten, Beitrage von so- 
wohl praktischer wie theoretischer Bedeutung zu liefern, als die Popu- 
lationsforschung‘‘. Denn die hier zu gewinnenden Erkenntnisse sind ja 
nicht nur fiir die Tierwelt bedeutsam, sondern auch — wie bereits mehr- 
fach von namhaften Autoren betont worden ist — fiir uns Menschen 
selbst, da in unsern sich immer mehr verdichtenden Populationen selbst- 
verstindlich dieselben oder doch ahnliche biologische GesetzmaBig- 
keiten herrschen. Dies sollte man auch als religidser Mensch nicht zu 
leugnen versuchen. Stammen doch die allen Lebewesen auferlegten 
Naturgesetze von der gleichen Schépfungsmacht, vor der auch wir 
Menschen uns in Ehrfurcht beugen miissen. 


Zusammenfassung. ; 


1. Auf Grund der seit dem Jahre 1949 andauernden Untersuchungen 
an deutschen Microtinen, vor allem Microtus arvalis, laBt sich die 
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Kausalitiit populationsdynamischer Zyklen ohne Zuhilfenahme kosmischer 
oder anderer unfaBbarer Hinfliisse als bloBes Zusammenspiel zwischen 
- biotischen Gegebenheiten und Umwelt erkliren. Es handelt sich aller- 
dings um ein auBerst komplexes, von mehreren Faktorengruppen und 
zahlreichen Einzelfaktoren abhangiges Gefiige. 

2. Das Populationswachstum ist zundchst vom Fortpflanzungspotential 
abhangig, das wieder aus der WurgréBe, der Wurffolge, dem Eintritt 
der Geschlechtsreife und der Dauer der Fortpflanzungsperiode resultiert. 
Die WurfgréBe ist genetisch bestimmt und auBerdem durch das Alter 
des Weibchens, sowie durch Umweltfaktoren, unter denen das Nahrungs- 
angebot eine ausschlaggebende Rolle spielt. Insgesamt ergibt sich eine 
auBergewohnlich hohe Vermehrungspotenz, die in optimalen Lebens- 
rdumen realisiert werden kann. 

3. Ob das Fortpflanzungspotential zu starkem Populationswachstum 
filhrt, hingt von den als ,,Raumpotential‘‘ bezeichneten Umweltverhalt- 
nissen ab. Diese werden dargestellt durch Nahrung, Deckung, Grund- 
wasserstand, Sonnenlicht, Uberwinterungsméglichkeiten und Land- 
schaftsstruktur. Weitraumigkeit und Einformigkeit des Lebensraumes 
fordern die Entstehung von Zyklen, die in Deutschland auf landschafts- 
gestaltenden MaBnahmen menschlicher Bewirtschaftung beruhen. 

4. Die von Srxtn aufgestellte Biotopwechsel-Hypothese basiert auf 
speziellen Verhaltnissen in markischen Ackerbaugebieten und gilt nicht 
fiir die klassischen Plagegebiete Westdeutschlands (und Hollands), da 
sich hier weder primire und sekundare Biotope unterscheiden, noch der 
von Stein beschriebene Biotopwechsel beobachten lassen. Sie bietet 
also keine Erklirungsmoglichkeit fiir das Zyklenphinomen. 

5. Das Ausma der Massenvermehrung hiangt wesentlich vom ,,Ver- 
dichtungspotential‘‘ der betreffenden Spezies ab, welches durch be- 
stimmte ethologische Mechanismen gesteigert wird. Hierher gehéren 
Revierverkleinerungsvermo6gen, soziale Verbande (GroBfamilie und Ru- 
del, Wintergemeinschaften und Nestgemeinschaften der Weibchen) und 
Mannchen- Elimination. 

6. Die Dichterregulation in Nagerpopulationen erfolgt normalerweise 
durch Abwanderung und Sterblichkeit (vor allem Wintersterblichkeit). 
Feinde spielen in den eigentlichen Plagegebieten keine wesentliche Rolle. 
Haben Fortpflanzungspotential und Raumpotential extreme Dichte 
hervorgerufen, werden weitere Regulationsmechanismen wirksam, zu- 
nachst die Kinschrinkung der Fortpflanzung und verstirkte Abwande- 
rung und schlieBlich der Populationszusammenbruch, der durch psychi- 
sche und physische Belastungen vorbereitet und durch ungiinstige 
Witterungsperioden synchron ausgelést wird. 

7. Es existiert eine ,,autonome“‘,im ZeitmaB festliegende Periodizitats- 
rhythmik, die durch das Fortpflanzungs- und Verdichtungspotential der 
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betreffenden Art und das Raumpotential ihrer Umwelt bestimmt wird, 
aber nur in ausgeglichenen Klimabereichen ungestért in Bidcheinute 
tritt. Extreme Abweichungen im Wettergeschehen kénnen die Periodi- 
zitat. von Fall zu Fall andern und synchronisieren die Periodizitat von- 
einander isolierter Populationen. 
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A. Einleitung. 


Auf den Begriff der Vorzugstemperatur, den HERTER in seinen zahl- 
reichen Untersuchungen immer wieder genau definierte, brauche ich 
hier nicht einzugehen (HERTER 1939, 1940a, 1940b, 1941 b, 1942, 1943, 
1952 und 1953). Betont sei nur noch einmal, da es sich hierbei um ein 
»,Temperaturpraferendum“ (THOMSEN 1937) handelt, das die Tiere in 
einem Temperaturgefalle selbst auswaihlen. Dieses Temperaturgefalle 
wird ihnen in der Herterschen ,,Temperaturorgel.(HERTER 1924, 
1934, 1952, 1953 u. a.) geboten. Auf eine Beschreibung der Apparatur 
verzichte ich und verweise auf die oben zitierte Literatur. 

Herter hat immer wieder auf das Wesen und auf die Bedeutung 
der Vorzugstemperatur hingewiesen. Bei Homoiothermen wird die 
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Vorzugstemperatur (=V.T.) das Temperaturgebiet sein, bei dem der 
Korper mit dem geringsten Energieaufwand seine Eigentemperatur 
aufrechterhalten kann. Aber auch bei den Poikilothermen gibt es 
Warmeoptima, in denen bei geringem Energieverbrauch die Stoff- 
wechselprozesse besonders giinstig verlaufen (HERTER 1943). Es sind 
also physiologische Griinde, die das Tier zum Aufsuchen einer bestimmten 
Temperatur veranlassen. Der Temperatursinn, der ihm das Auffinden 
dieser optimalen Zone erméglicht, ist also ein wichtiger Faktor in der 
ganzen Lebensfiihrung der Tiere und es ist daher erklarlich, dai enge 
Beziehungen zwischen der Hohe der V.T., der Okologie und der geo- 
graphischen Verbreitung bestehen. Es ist anzunehmen, daf gleiche 
Verhaltnisse auch fiir die Amphibien Giiltigkeit haben, doch ist bisher 
noch wenig dartber gearbeitet worden. 


Die ersten Untersuchungen an Amphibien in der Temperaturorgel 
fihrte JuNGFER (1943) an unseren 3 einheimischen Bufo-Arten durch. 
Er zeigte ferner, daB die Wanderungen der Erdkroten zu ihren Laich- 
gewassern von der Temperatur ihrer Umgebung abhangig sind. Ebenso 
mag der Temperatursinn beim Aufsuchen der Winterquartiere von 
hoher Bedeutung sein. 


Im Rahmen meiner Dissertation (STRUBING 1945) priifte ich eine Reihe weiterer 
deutscher und einige auslandische Amphibien auf ihre V.T.-Werte, und es gelang 
mir, die gewonnenen Daten besonders in der letzten Zeit durch weitere Unter- 
suchungen zu vorliegender Ubersicht zu erganzen. 


B. Material und Methodik. 


Samtliche Untersuchungen wurden auf der Herrrerschen Temperaturorgel 
durchgeftihrt. Hine Abbildung der Apparatur gab Herter 1939. Ihre MaBe fiir 
vorliegende Untersuchungen waren folgende: Schiene: Lange 40 cm, Breite 10 cm, 
Glaskasten: Lange 37cm, Héhe 9 cm, Breite 8 cm; bzw. Schiene: Lange 65 cm, 
Breite 18 cm, Glaskasten: Lange 65cm, Breite 15,5 cm, Héhe 12cm. Fiir Ver- 
suche an 7'riturus-Arten wurde ein kleinerer Kafig verwendet, der etwa 28 cm 
lang, 6 cm breit und 3cm hoch war. Es wurde stets bei etwa 100% iger Luft- 
feuchtigkeit gearbeitet, die durch Hinlegen feuchter Wattebausche bzw. leichtes 
Besprengen der Schiene erreicht wurde. Die Wattebausche waren an den Schmal- 
seiten des Kafigs angebracht. Auf ihnen ruhte eine Glasscheibe, die gerade soviel 
Raum lieB, daB die Tiere jeweils mit ihrem Riicken die Platte beriihrten. Diese 
Anordnung hatte sich als praktisch erwiesen, da die Amphibien infolge ihres stark 
thigmotaktischen Verhaltens so schneller zur Ruhe kamen (,,Thigmotaxisscheiben ‘‘ 
nach Herrer 1942 und 1943). Nur selten konnte das Einhangen dieser Platten 
unterbleiben. Bei den an sich tragen Erdkréten und bei relativ groBen Tieren 
(Rana ridibunda Patias, Bufo bufo spinosus Daun. und einigen anderen) geniigte 
ein Abdecken des Kafigs. Zur Abschattung des Versuchsfeldes wurde hinter dem 
Glaskasten eine schwarze Pappe aufgestellt, so daB ein direkter Lichteinfall ver- 
mieden wurde und die Tiere sich im Halbdunkel bewegten. Spater war ich ge- 
zwungen, bei seitlich einfallendem Licht zu arbeiten und deckte den Versuchs- 
kafig bis auf einen schmalen Streifen am Vorderrand mit FlieBpapier ab, so da 
in seinem Inneren diffuse Beleuchtung herrschte. Fiir die Untersuchung der 
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Urodelen sowie der Bombina-Arten geniigte die Kiihlung durch Leitungswasser 
allein nicht, es wurde zusatzlich Eis verwendet, um am kiihlen Ende der Orgel 
Temperaturen yon etwa +9 bis + 10°C zu erzielen. 


Als Ruhepunkte wurden die Stellen angesprochen, an denen sich die Tiere 
mindestens 1 min aufhielten. Meist aber verharrten sie linger an dem einmal 
gewahlten Ort und muBten durch Aufscheuchen zu einem erneuten Aufsuchen 
ihres Optimums veranlaBt werden. Als recht stérend erwies sich die starke Thigmo- 
taxis der meisten Arten, wobei die Tiere sich in die Ecken (vorwiegend am kiihlen 
Ende der Orgel) Klemmten und versuchten, die hier befindlichen Wattebausche 
zar Seite zu schieben, um sich dahinter zu verstecken. AuBerst lebhaft benahmen 
sich die Unken, die nur selten zur Ruhe kamen, so daB bei ihnen meist schon nach 
1/, min abgelesen werden muBte. Als MeBpunkt diente die Kérpermitte und zwar 
die Mitte zwischen Vorder- und Hinterextremitaét ohne Beriicksichtigung des 
Schwanzes bei Urodelen. 


Wie bei allen Untersuchungen dieser Art ist die gemessene Temperatur die 
Boden- also Unterlagentemperatur. Auf die Versuche von Rsummy, der die Magen- 
temperatur maB, ist bereits JUNGrER kurz eingegangen. 


Die Berechnung des Mittelwertes M, des 3fachen mittleren Fehlers + 3m sowie 
die Berechnung von mpjig¢, der Differenz der Mittelwerte, erfolgte in der gleichen 
variationsstatistischen Weise, wie sie Hm=rreR 1953 angegeben hat. Um bei dem 
verhaltnismabig breiten Reaktionsraum der Amphibien einigermaBen gute und 

-regelmaBige Kurven zu erhalten, wurden jeweils 2 Temperaturklassen von je 1°C 
zusammengefaBt und hieraus die Mittelwerte berechnet. 


C. Die Reaktionen im allgemeinen. 

Bisher waren nach der genannten Methode vorwiegend Insekten 
und Reptilien untersucht worden — abgesehen von Versuchen an 
Homoiothermen, die aber in diesem Zusammenhang keine Rolle spielen. 
Da viele Insekten sehr wirmeliebend sind, meist nur bei héheren Tem- 
peraturen aus ihren Schlupfwinkeln kommen, und wir es bei den meisten 
Reptilien mit ausgesprochenen Sonnentieren zu tun haben, so war ein 
gutes thermotaktisches Orientierungsvermégen bei ihnen von vornherein 
zu erwarten. Anders liegen die Verhaltnisse bei den Amphibien, Tieren 
mit verborgener und oft nachtlicher Lebensweise, angepaBt an feuchte 
Biotope, den Schatten und oft die Kiihle suchend, da zu groBe Warme 
und besonders Sonneneinstrahlung ihnen leicht tédlich werden kénnen. 
Die Beantwortung der Frage: gibt es bei den Amphibien eine artlich 
fixierte V.T., lieferte bereits JuNGFER in seinen erwihnten Versuchen 
an den 3 Bufo-Arten in durchaus positiver Richtung. Neuerdings fiihrte 
Scumeinc-ENGBERDING (1953) Vorzugstemperaturbestimmungen an 
Knochenfischen durch, die zu eindeutig umgrenzten V.T.-Werten auch 
bei im Wasser lebenden Poikilothermer fiihrten. GewiB,-die Reaktionen 
sind bei den Amphibien nicht ganz so eindrucksvoll wie bei den Reptilien, 
sind ‘stirkeren Schwankungen unterworfen und zeigen eine grdfere 
Streuung. Das Gebiet der V.T. ist nicht so scharf umgrenzt, was 
yom biologischen Standpunkt auch durchaus verstindlich erscheint. 
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Bereits Lurrr wies in ihren Untersuchungen tiber die Vorzugstempe- 
raturen der Reptilien darauf hin, daB diese sich gegen unteroptimale 
Temperaturen weniger empfindlich erweisen als gegen tiberoptimale. 
Die gleiche Beobachtung gilt in noch verstérktem Mafe fiir die Amphi- 
bien. Wahrend die Warmefluchtreaktionen immer deutlich waren, die 
Tiere oftmals riickwarts aus der zu warmen Zone zuriickschreckten, 
zeigten die meisten in dem unteroptimalen Gebiet haufig gar keine 
Reaktionen. Waren sie einmal in den kihlen Bereich der Orgel geraten 
oder dorthin gescheucht, so blieben sie dort sitzen und muBten erst zu 
erneuten Bewegungen veranlaBt werden. Wurde das betreffende Schie- 
nenende starker erwirmt, so konnte, wie es Lurri fir die Reptilien 
erwahnt, auch bei den meisten Amphibien ein Mitwandern mit der 
einmal gewahlten Temperatur beobachtet werden. Bei Abkihlung 
dagegen erfolgte nur selten eine Reaktion. Eine Ausnahme machten 
Hyla arborea arborea L. und Rana esculenta L. Bei ihnen waren auch 
die Kaltefluchtreaktionen sehr eindeutig. Hatten sie das Gebiet ihrer 
V.T. gewahlt, so schmiegten sie sich ganz eng an den Boden der Schiene, 
indem sie oftmals auch den Kopf mit dem Substrat in Beriihrung brach- 
ten. Die Laubfrésche sind in starkem Mae an das Landleben angepaBt, - 
so daB das Aufsuchen bestimmter Temperaturen fiir sie von hoher Be- 
deutung sein mag. Daf sich die grimen Wasserfroésche gern sonnen, 
ist eine bekannte Tatsache, auf die auch HERTER (1941a, S. 200) hin- 
gewiesen hat. Bei Rana esculenta und Hyla arborea liegen die gefun- 
denen Mittelwerte der einzelnen Tiere auch sehr dicht zusammen, was 
sonst nicht immer der Fall ist. Es liBt sich also eine Parallele zwischen 
der Lebensweise dieser Arten und ihrem Verhalten in der Temperatur- 
orgel ziehen. Merkwiirdigerweise reagierten die beiden untersuchten 
afrikanischen Baumfrésche, von denen spiter zu reden sein wird, sehr 
trige in dem dargebotenen Temperaturgefille. Hingegen zeigten die 
Geburtshelferkréten, ebenfalls Tiere mit ausgesprochenem Landleben, 
ein sehr gutes thermisches Orientierungsvermégen. Am schlechtesten 
reagierte J'riturus vulgaris L. Die Mittelwerte liegen hier bei den ein- 
zelnen Tieren sehr weit auseinander, die Streuung ist oft sehr groB. 
Die Teichmolche gaben nur selten Zeichen des ,, Wohlbehagens‘, schmieg- 
ten sich fast nie eng an das Substrat an, sondern schritten mit vom 
Boden abgehobenem Kérper umher, um dann in dieser Stellung in 
einem bestimmten Temperaturbezirk haufig fiir mehrere Minuten zu 
verharren. Dieses Verhalten steht ganz im Gegensatz zu den anderen 
untersuchten T'riturus-Arten, die ihren K6rper nur selten von der 
Schiene lésten und auch nur dann, wenn sie in zu warme Gebiete ge- 
kommen waren. War dies der Fall, so ,,stelzten“ sie hier eine Weile 
umher, bis sie wieder den Weg in die kiihlere Zone gefunden hatten. 
Dieses Abheben des Kérpers bei Temperaturen, die weit iiber dem 
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Optimum lagen, wurde nicht nur bei allen Urodelen, sondern auch bei 
den Anuren beobachtet. Ein Aufstiitzen auf den Schwanz, wie es 
Lurrt bei den Eidechsen schildert, die so versuchten, der zu hohen 
Temperatur auszuweichen, kam bei unseren Schwanzlurchen nicht vor. 
Von den Molchen zeigten Triturus cristatus Laur. und Triturus alpe- 
stris Laur. die charakteristischsten Reaktionen. Ohne den Kérper 
vom Boden der Schiene zu lésen, rutschten sie auf ihr umher, um dann 
im Gebiet ihrer V.T. liegen zu bleiben, wobei besonders der Bergmolch 
seinen Kopf dicht an das Substrat anschmiegte. Die beiden Salamandra- 
Arten Jegten dagegen nur selten den Kopf auf. 


Bei der Untersuchung von T'riturus helveticus Raz. fielen 2 Tiere in der Tem- 
peraturorgel in Warmestarre. Sie waren in einen Temperaturbezirk von + 36 im 
einen, von + 32°C im anderen Falle geraten. Sie fanden den Weg ins Kiihle nicht 
so schnell wie die schadlichen Temperaturen auf sie einwirkten, iiberschlugen sich 
formlich bei ihren kraftigen Abwehrbewegungen, fiihrten besonders heftige 
Schwanzschlage aus und blieben dann erschépft und reglos liegen. Sie wurden 
daraufhin aus der Orgel genommen. Ihre Kérper waren fast vollig erstarrt und 
die Extremitaten steif nach hinten gestreckt. Beide Tiere hatten sich nach etwa 
1 Std wieder vollig erholt. Leider weiB ich nicht, wie andere T'ritwrus-Arten sich 
unter ahnlichen Bedingungen verhalten. Triturus helveticus scheint unter ihnen 
nicht nur in bezug auf seine Temperaturanspriiche der empfindlichste zu sein, 
er halt sich auch nach meinen Erfahrungen am schlechtesten von allen deutschen 
Amphibien in der Gefangenschaft. 

Einen ahnlichen Fall von Warmestarre bemerkte ich bei- Pelobates cultripes 
Cuyv. Hier trat die Starre bei etwa + 40°C unter denselben Erscheinungen der 
steif nach hinten gestreckten Extremitaten ein. Da das Tier sofort aus dem schad- 
lichen Temperaturbereich entfernt wurde, erholte es sich bald danach wieder. 
Es ware sehr interessant, einmal die Letaltemperaturen sowie die Temperaturen, 
bei denen Warmestarre eintritt, von den verschiedenen Amphibien in einer geeig- 
neten Versuchsanordnung festzustellen, wobei sich méglicherweise charakteristische 
Beziehungen zur Hohe der artlichen V.T. ergeben kénnten. 

Im allgemeinen laBt sich sagen, daB die Dauer der Gefangenschaft auf die Vor- 
zugstemperatur keinen EinfluB hat, vorausgesetzt, daB die Tiere unter einiger- 
maB8en natiirlichen Bedingungen gehalten werden. Die gleiche Tatsache sprachen 
auch Herter fiir seine zahlreichen Untersuchungsobjekte und Lutri fiir die Reptilien 
aus. Ebenso zeigten sich wie bei diesen keinerlei Unterschiede zwischen den Ge- 
schlechtern und der Hohe der V.T., so daB die Angabe des Geschlechts fortfallen 
kann, in vielen Fallen die Feststellung auch gar nicht méglich war. In den meisten 

-Versuchsreihen wurde notiert, nach welcher Seite die Tiere beim Ruhen in ihrem 
V.T.-Gebiet den Kopf gehalten hatten. Es war kein Uberwiegen nach der einen 
oder anderen Seite zu bemerken. 

HeERTER hat in eingehenden Untersuchungen auf die Zusammenhange zwischen 
der Vorzugstemperatur und der Atemfrequenz hingewiesen; , Was Minimum der 
Atemfrequenz liegt bei der artlichen Vorzugstemperatur‘ (HuRTER 1940b). Zwar 
wurden fiir die Amphibien keine gesonderten Versuche hieriiber angestellt, doch 
war es allgemein auffallig, daB die Atemfrequenz bei dem im Gebiet ihrer V.T. 
ruhenden Lurchen am kleinsten war oder scheinbar ganz aufgehért hatte. Es ware 
sicher interessant, ob diese Senkung ebenfalls wie bei den Reptilien auf eine Funktion 
des Zentralnervensystems, speziell wahrscheinlich des Vorderhirns, zurtickzufiihren 
ist. Es sind weitere Versuche geplant, bei denen festgestellt werden soll, ob auch 
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bei den Amphibien im Bereich ihrer Vorzugstemperatur ein Stoffwechselminimum 
liegt, ob Atemfrequenz und Herzschlag eine Beziehung zur Hohe der artlichen 
V.T. erkennen lassen. DaB enge Beziehungen zwischen Vorzugstemperatur und Stoff- 
wechselintensitat bestehen, wies auch ScHMEING-ENGBERDING (1953) an Knochen- 
fischen nach. 


D. Die ermittelten Vorzugstemperaturen und ihre biologische Bedeutung. 
I. Hinheimische Anuren. 


Unter der Rubrik ,,einheimische Amphibien“’ behandele ich jene 
Arten, die in unserem Faunengebiet vorkommen. Es werden in die 
bei ihnen ermittelten Daten aber gleichzeitig Individuen von aus- 
lindischen Fundorten eingeschlossen, sofern sie als Art die gleiche 
V.T.-Hohe aufweisen wie die einheimischen Vertreter. Nicht emheimische 
Unterarten bzw. Rassen werden dagegen unter der Rubrik ,,auslan- 
dische Amphibien“ gefiihrt. 

1, Discoglossidae. Die Familie der Discoglossidae stellt an einhei- 
mischen Vertretern die beiden Unkenarten und die Geburtshelfer- 
kréte. Ihre V.T. gibt Tabelle 1 wieder (n = Anzahl der Ablesungen). 


Tabelle 1. 
Anzahl 
Art Fundort der unter- n M+3m 
suchten tO 
Tiere 
Bombina bombina L. . . | Malente (Holstein) 9 450 21,2 +0,42 
Umgebung v. Berlin, ' 
3 Jungtiere 
aus dem Marchtal 
Bombina variegata varie- £3 
Gata Liane ener ae Bodensee u.Schweiz | 3 250 26,2 +. 0,57 
(St. Gallen u. Bern) 
Alytes obstetricans LAauR. Rothaargebirge 6 | 300 31,5 +0,39 
(teilweise . 
unbekannt) 


Von allen Anuren hat die Rotbauchunke die tiefste Vorzugstempera- 
tur. Die Unken sind ausgesprochene Wasserbewohner, und die Lebens- 
weise beider Arten scheint ziemlich gleich. MERTENS erwihnt allerdings 
von der Gelbbauchunke, da man sie oft im Sonnenschein auf dem Wasser- 
spiegel mit weit ausgestreckten Hinterbeinen ruhend antrafe. Bombina 
bombina ist vielleicht mehr ein niachtlich lebendes Tier. Der starke 
Unterschied in der V.T.-Héhe beider Arten scheint mir trotzdem noch 
immer sehr erstaunlich. Da mir von Bombina variegata variegata nur 
3 Tiere zur Verfiigung standen, fithrte ich bei 2 Exemplaren nicht wie 
sonst tiblich jeweils 50 Ablesungen durch, sondern 100, um die Werte 
besser zu sichern. Das Tier, das ich 1952 in einem Ried auf der Insel 
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Reichenau gefangen hatte, reagierte fiir eine Unke auBerordentlich ein- 

-deutig, saB oft sehr lange bei Temperaturen von 26—27° C und erreichte 
einen Mittelwert von 26,2 + 0,81°C, das Exemplar aus Bern bei aller- 
dings wesentlich schlechteren Reaktionen und nur 50 Ablesungen sogar 
27,5 + 1,26°C. Es blieb kein Zweifel, die Warmeanspriiche dieser Art 
muBten groBer sein als bei Bombina bombina. Diese Tatsache ist um so 
verwunderlicher als die spiter zu erwihnende Bombina variegata scabra 
KtstER aus Albanien die gleiche V.T. aufwies wie die einheimische 
Bombina bombina. 

Wenn die (s. 8. 366) fiir die Wechselkréte aufgestellte Hypothese, 
daB eine Art mit stark dstlicher Verbreitung eine héhere V.T. haben 
wird, allgemeine Giiltigkeit hatte, miiSten die Werte hier gerade umge- 
kehrt liegen. Die Unkenart mit einer stirker éstlich betonten Ausbrei- 
tung ist Bombina bombina (KLINGELHGFFER 1931, S. 546), die vom Ural 
und Wolgagebiet sowie Ciskaukasien westwarts bis zur Weser und ins 
Oldenburger Gebiet geht, im Norden ihre Grenze etwa bei 57°n. Br. 
hat und sich im Siiden bis Osterreich, Nord-Jugoslawien, Ungarn, 
Rumanien und StidruBland findet. Bombina variegata hingegen hat 
eine mehr siidliche und westliche Verbreitung. Ihre Nordgrenze hat 
sie bereits im westlichen Deutschland (Braunschweig, Hannover) und 
kommt von Frankreich iiber Belgien, Holland, West- und Stiddeutsch- 
land, den Alpenlandern bis zu den Karpathen und nordlichen Balkan- 
landern vor (MERTENS 1952). Da man die Verhaltnisse nicht so ver- 
allgemeinern kann, ist klar; die Wechselkrote ist ein Landtier, das noch 
in relativ trockenen Gebieten zu leben vermag, die Unken sind aus- 
gesprochene Wassertiere. Hierin liegt meines Erachtens der wesent- 
liche Faktor. Die Tiimpel und Graben, d.h. also die Kleinklimaraéume, 
werden sich bei Bombina bombina, der nordlicheren und 6stlicheren Art, 
im allgemeinen nie so stark erwirmen wie in dem Ausbreitungsgebiet 
der westlichen und siidlichen Form, Bombina variegata. Die Durch- 
schnittstemperaturen ihres Lebensrevieres werden also nicht unwesent- 
lich héher liegen, so daB es verstindlich erscheint, daB sie als Art hohere 
Warmeanspriiche stellt als Bombina bombina. Vielleicht ist sie auch 
stirker eurytherm als die Rotbauchunke, da sie nicht wie diese auf dic 
Ebene und das Flachland beschrankt bleibt, sondern vielmehr gebirgige 
_Gegenden. bevorzugt. 

Ganz anders liegen die Verhaltnisse bei der Geburtshelferkrote. 
Sie ist ein ausgesprochenes Landtier, und nur das Mannchen sucht zum 
Abstreifen des Laiches das Wasser auf. Ihr Lebensraum sind felsige 
Gegenden, wo sie unter Steinen oder in altem Mauerwerk lebt. Die 
Mehrzahl der von mir untersuchten Tiere stammte aus hartem und 
trockenem Gerdllboden des Rothaargebirges. ,,Gegen Mangel von 
Feuchtigkeit ist sie ziemlich unempfindlich“ (Merrens 1947). Nicht 
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verwunderlich also, daB ihre V.T. nur wenig hinter der der Wechselkrote 
zuriickbleibt. Sie hat aber eine stirker nichtlich betonte Lebensweise 
als diese und ist ein Tier mit siidwesteuropdischer Verbreitung. 

2. Pelobatidae. Die Vorzugstemperatur von Pelobates fuscus fuscus 
Laur. wurde fiir 3 Tiere aus der Mark Brandenburg mit M+3m= 
28,7 + 0,78° C (n = 150) festgestellt. Die Knoblauchkréote ist in starkem 
MaBe ein nichtlich lebender Vertreter unserer einheimischen Amphibien- 
fauna und dafiir ist ihre V.T. recht hoch. Doch sie ist kein Bewohner 
feucht-kiihler Biotope sondern graibt sich noch in verhaltnismaBig 
trockenen Boden ein. Ich selbst fand Knoblauchkréten mehrfach in 
ziemlich trockenen Lehmboden eingegraben. Auch soll sie in Spargel- 
feldern, die einen ausgesprochen trockenen und auch warmen Biotop 
- darstellen, vorkommen. Ihre Warmeliebe scheint daher verstiandlich. 
Sie ist eine Bewohnerin des Tieflands und DURIGEN gibt als Zentral- 
punkt ihrer Verbreitung das Flachland zwischen Elbe, Oder und Weichsel 
an. Ahnlich wie bei Rana esculenta reicht ihre héchste Ausdehnung im 
Norden nach Dtricen bis zum 58. Breitengrad, im Siiden dagegen 
nur bis zu 441/, Grad n. Br. 

3. Bufonidae. Wie eingangs erwaihnt, hat bereits JUNGFER die Vor- 
zugstemperaturen unserer 3 einheimischen Krétenarten festgestellt 
(JUNGFER 1943): 


Tabelle 2. 
Anzahl 
Art Fundort der unter- n M-+3m M,—M; 
suchten = ks Mice 
Tiere 
Bufo viridis Laur. | Umgebung von 6 300 | 32,9-+0,647 
Berlin, 
Duchowscina, 6,4 
RuBland 17,9 
Bufo calamita Laur. Hiddensoe 2 100 | 30,0+1,196 | 
Bufo bufo bufo L. | Umgebungvon| 5 250 | 27,9-40,544 } 4.8 
Berlin 


Die von mir gefundenen Werte weichen nur fiir Bufo bufo etwas 
von denen JUNGFERs ab und stimmen fiir die beiden anderen Arten 
genau tiberein (s. Tabelle 3). 

Wie mir Herr Dr. JUNGFER seinerzeit persdnlich mitteilte, hatte er 
ebenfalls bei einigen Exemplaren von Bufo bufo bedeutend tiefere Werte 
(sogar bis zu + 25°C) erhalten, die er aber als extrem tief in dem Ge- 
samtergebnis unberiicksichtigt lieS. Durch die Untersuchung einer 
groBeren Anzahl von Tieren konnte in meinen Versuchen das Gebiet 
der V.T. besonders von Bufo calamita scharfer umgrenzt werden, und 
die charakteristischen Unterschiede zwischen den 3 Arten treten deut- 
licher zutage. 
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Tabelle 3. 
; 
Anzahl 
Art Fundort der unter- n M+3m M,—M, 
: suchten see My, 
Tiere math 
ESSE 
Bufo viridis Laur. | Berlin, Nekrita 5 250 | 32,9+0,42 
(Griechenland) 12,3 | 
Bufo calamita Laur. Berlin, 8 450 | 30,1+0,57 . 
: : > 2 28,7 
Marseille, 
Ljuboml (Ru81.) 12,9 
Bufo bufo bufo L. | Umgebung von 8 400 | 26,9—0,48 
; Berlin E 


Die Ubereinstimmung der V.T. zur Okologie unserer einheimischen 
Kréten ist leicht zu finden. Die Erdkréte ist ein typischer Bewohner 
kihlerer Biotope und zeigt in ihrer nachtlichen Lebensweise eine aus- 
gesprochene Scheu vor dem Licht und der Sonne. Bufo calamita und 
Bufo viridis lassen sich dagegen auch tagsiiber sehen und besiedeln 
weitaus wairmere Lebensraume. Von allen deutschen Amphibien bevor- 
zugt die Wechselkrote tiberhaupt die hochsten Temperaturen, und nicht 
nur das; angepaBt an ein auBerordentlich weites Verbreitungsgebiet 
— wie noch zu erértern sein wird — ist sie weitgehend eurytherm. 
FREISLING (1948, S. 394—395) fiihrt aus, daf sich die Kroéten bei 

_-+6°C noch sehr regsam benahmen, ,,die lebhafteste normale Aktivitiat 
zeigen die Tiere in entsprechend feuchten, Raiumen von 16 bis etwa 28°. 
Bei 32° zeigen die meisten Tiere schon ein photonegatives Verhalten. 
Bei 40—42° sterben die Tiere oft nach vorausgehender Warmestarre 
den Hitzetod‘‘. Es scheint gegensitzlich, wenn ich betone, daf die 
V.T. von + 32° Cim Einklang zu den Warmeanspriichen dieser Art steht. 
Wohlgemerkt, es handelt sich hierbei immer um die Unterlagentempe- 
ratur, die stets hdhere Werte erreichen wird als die Luft-, d.h. also 
die Umgebungstemperatur, die sich fiir eine Tierart als adaquat erweist. 
Die V.T. einer Tierart sagt nur etwas tiber das relative Warmebediirfnis 
aus und 1a8t Vergleiche zwischen verschiedenen Arten mit ihren ver- 
schiedenen 6kologischen Anspriichen zu. Gerade wenn FREISLING aus- 
fiihrt, daB die Wechselkréte noch bei einer Raumtemperatur von 
+ 28° C munter und aktiv ist, so ist das ein sehr hoher Wert, der wahr- 
scheinlich von keinem anderen deutschen Amphibium erreicht werden 
wird. Bei vielen liegt gerade noch die V.T. in dieser Héhe oder sogar 
noch weit darunter. Erstaunlich ist in diesem Zusammenhang aller- 
dings eine Beobachtung von Mazex-Fiauia (1941), der beobachtet 
haben will, daB sich die Wechselkréte im Gebiete des Neusiedler Sees 
in Sandboden von +33°C eingraébt (zitiert nach JUNGFER 1943). 
Welche Feuchtigkeitsverhaltnisse allerdings an den betreffenden Orten 
herrschten und wie tief sie sich eingrub, geht leider aus den Angaben 
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nicht hervor, Faktoren, die sicher nicht unberiicksichtigt bleiben diirfen, 
um dieses Verhalten der Tiere zu erklaren. 

JUNGFER zeichnete nach den Angaben von DtricEN und MERTENS- 
MULLER eine Verbreitungskarte von Bufo viridis und Bufo calamita. 
Von dieser weicht die etwas spater von K. und W.-R. HERTER (1954) zu- 
sammengestellte Verbreitungskarte dieser beiden Arten etwas ab, da 
inzwischen Kreuzkroéten von sehr weit 6stlichen Gebieten gefunden 
worden waren. Es handelt sich um 2 Tiere aus Ljuboml (RuBland), 
die mir Herr Prof. Herrer freundlicherweise zur Untersuchung ihrer 
V.T.-Werte zur Verfiigung gestellt hatte. Wie die Verfasser angeben, 
handelt es sich hierbei tiberhaupt um den bisher 6stlichsten Fundort 
von Bufo calamita. Nach allem ist Bufo viridis ein Ostlicher, Bufo 
calamita ein mehr westlicher Vertreter und HeRTER fihrt (1943, 8. 281) 
iiber die Wechselkrote aus: ,,Diese relative Warmeliebe kommt in ihrer 
geographischen Verbreitung zum Ausdruck. In Europa ist sie eine 
dstliche Art, die sowohl in den warmen Kiistenlandern und auf den Inseln 
des dstlichen Mittelmeeres (z.B. Dalmatien, Griechenland, Korfu, Kreta) 
als auch in den siidrussischen Steppengebieten mit sehr kontinentalem 
Klima haufig ist. In Nordafrika kommt sie bis in die Oasen der Sahara 
vor.‘ Uber die Verbreitung der Kreuzkréte fahrt Hmrrsr fort: ,,Sie 
ist eine westeuropdische Art, die besonders in den Kiistengebieten lebt 
und weder in das nordafrikanische Wustenklima noch in die xerother- 
men Gebiete Osteuropas vordringt. Wenn diese Verbreitung auch in 
der Hauptsache historisch begriindet ist, so macht sie doch wahrschein- 
lich, daB die Kreuzkrote als Art geringere Warmeanspriiche stellt als 
die Wechselkréte. Am wenigsten thermophil ist die 3. Art, die Erd- 
krote. Ihr auSerordentlich groBes Verbreitungsgebiet iiberdeckt das 
der beiden anderen Arten und reicht viel weiter nach Norden. Auch 
steigt sie hoéher in den Gebirgen empor.‘‘ 

FREISLING (1948, 8.386) ist der Ansicht, da die geographische 
Verbreitung an sich nichts iiber das Klimabediirfnis einer Art aussagt 
und spricht den Kleinklimaraumen, die einer Tierart in ihrem Aus- 
breitungsareal zur Verfiigung stehen, die gréBere Bedeutung zu. Das ist 
gewiB richtig, doch ist fiir die Temperaturanspriiche einer Art bestimmt 
auch ihre groBraumige Verbreitung von einigem Aufschlu8. Es ist 
klar, daB viele Faktoren hier zusammenwirken, und die Dinge sicher 
komplizierter liegen als wir sie zu erfassen vermégen. Die aufgefiihrten 
Beziehungen zwischen Okologie, geographischer Verbreitung und Héhe 
der V.T. einer Amphibienart kénnen daher auch immer nur Hypothesen, 
Erklarungsméglichkeiten sein, Riickschliisse, die wir aus den gegebenen 
Tatsachen zu ziehen geneigt sind. Ob sie den wirklichen Kern erfassen 


und nicht ganz andere, uns unbekannte Faktoren wirksam sind, muB 
dahingestellt bleiben. 
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Unter den 6 von JUNGFER untersuchten Wechselkréten befanden 
sich 2 russische aus der Gegend von Smolensk. Es hatten sich in der 
Hohe der V.T. keinerlei Unterschiede gegeniiber Vertretern aus der 
Berliner Umgebung ermitteln lassen. Das gleiche konnte ich fir ein 
Tier aus Griechenland feststellen. Bei der Untersuchung von Kreuz- 
kr6ten aus sehr weit auseinanderliegenden Gebieten waren die Ergeb- 
nisse nicht so einheitlich. Ein Tier aus der Gegend von Marseille wies 
mit + 32,0°C von allen untersuchten Exemplaren den héchsten Wert 
auf, wihrend die beiden Kréten aus RuBland die tiefsten Vorzugstempe- 
raturen (29,0+ 2,10 und 28,6+1,98° C) hatten, allerdings auch die 
starkste Streuung zeigten. Es ist daher wohl nicht angingig, aus diesem 
geringen Zahlenmaterial irgendwelche Schliisse zu ziehen, zumal. Bufo 
calanita iberhaupt nicht gerade eindeutig in der Orgel reagierte. Ihre 
Werte waren erheblichen Schwankungen unterworfen. Dieses relativ 
schlechte Ansprechen auf die dargebotenen Temperaturen ist gerade 
bei Bufo calamita sehr erstaunlich. AuBerdem handelt es sich bei den 
beiden Exemplaren aus RuBland um Jungtiere, worauf ihre tieferen Vor- 
zugstemperaturen zuriickzufiihren sein kénnten. Dies erscheint jedoch 
im Hinblick auf die anderen untersuchten Jungtiere von Bufo calamtia 
aus der Berliner Umgebung sowie der Jungtiere von weiteren Anuren- 
_Arten unwahrscheinlich, denn die ermittelten V.T.-Werte lagen weder 
bei jungen Erdkréten noch bei jungen Raniden, Laubfréschen oder 
Geburtshelferkréten tiefer als bei den erwachsenen Artgenossen, so dai 
diese Tatsachen im folgenden keine weitere Erwaihnung finden werden. 
Vielleicht ist dieser Umstand verwunderlich, da ja die meisten jungen 
Anuren eher als die erwachsenen aus ihren Winterquartieren erschei- 
nen und diese ebenfalls im Herbst spater aufsuchen. LUTFI zeigte 
1936, daB junge Eidechsen tiefere Vorzugstemperaturen haben als 
die erwachsenen und erst nach 5 Wochen die gleiche Hohe erreichen. 
Eine vollige Klarung dieser Verhaltnisse bei Amphibien k6nnen erst 
weitere Versuche ermoglichen. 

4. Hylidae. Fimnf Tiere von Hyla arborea arborea L. aus Finkenkrug 
bei Berlin ergaben einen V.T.-Wert von 27,4 +0,66° C (n=250). Fir 
den stark an das Landleben angepaBten Laubfrosch hatte man viel- 
leicht eine héhere Vorzugstemperatur erwartet. Er lebt jedoch im Laub- 
und Blatterdach von Straiuchern und Baiumen, wo es kiihler sein wird als 
‘am Boden, der die Warme speichert und reflektiert. In dem Schatten 
der Blatter findet der Laubfrosch immer Schutz vor zu starker Sonnen- 
einstrahlung, und abkithlende Winde schaffen einen schnelleren Luftaus- 
tausch. Herrer hat auf diese Verhaltnisse dfter hingewiesen (HERTER 
1943). Er fand z.B., daB das griine Heupferd (Tettigonia viridissima L.), 
das sich haufig in ziemlicher Entfernung vom Boden auf Straéuchern 
und Baumen findet, eine tiefere V.T. hat als der WarzenbeiBer (Decticus 
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verrucivorus L.), der mehr bodengebunden zwischen Gras und Heide- 
kraut lebt. Der Laubfrosch ist zwar kein eigentlicher Tagschlafer, wird 
jedoch erst in der Dammerung und am Abend wirklich aktiv und munter, 
was wiederum seine geringere Warmeliebe verstandlich macht. Ferner 
ist er ein Tier, das nicht weit nach Siiden hin verbreitet ist und schon 
in Siidfrankreich durch die spater zu erwihnende Rasse Hyla arborea 
meridionalis BoErtTG. vertreten wird. Im Osten reicht das Wohngebiet 
der Stammform mindestens bis zum Ural (MERTENS 1947). 

§. Ranidae.. Es wurden alle 5 deutschen Rana-Arten untersucht. 
Die ermittelten Vorzugstemperaturen wurden in Tabelle 4 zusammen- 
gestellt. 


Tabelle 4. 
Anzahl Pree, 
Art Fundort ht kein n gaa ors 2 
Tiere ane 
aeeey sae Vente oes | Peeves eye ye ea ee ee 
Rana esculenta L.| Umgebung von 7 350 | 28,7-+0,48 } ) 
Berlin 4.0 
Rana arvalis 40 
arvalis Niuss. | Umgebung von 5 250 | 29,6+0,51 ae 
Berlin 0.8 82 
Rana temporaria | , 
temp. L. . . | Umgebung von 5 250 | 29,6+0,51 | 
Berlin 45 
Rana ridibunda ‘ | 
ridib. PaALLAs | Umgebung von | 3 200 | 30,9+ 0,69 
Berlin, Seres 
(Griechenland) 
Rana dalmatina 
Bonar.. . . | Hall/Tirol und 3 150 | 28,4+0,66 | 
Brotterode 
(Thiiringen)* 


1 Soweit bekannt, handelt es sich hierbei um den ersten Fund von Rana 
dalmatina in Thiiringen. 


Die Werte liegen alle sehr dicht beieinander und nur Rana ridibunda 
steht etwas auBerhalb. Das ist sehr bezeichnend. ,,Das Tier pflegt 
sich tagstiber nicht zu verbergen, sondern liebt es, im prallsten Sonnen- 
schein am Ufer, auf tiberhangenden Baumstéimmen oder auf Schwimm- 
pflanzen sich zu sonnen‘‘ (MERTENS 1947). Rana ridibunda ist eine aus- 
gesprochene Bewohnerin der Ebene. Sie besiedelt hier die groBen FluB- 
taler und findet sich an Seen, in den Niederungen selbst gréBerer Strome 
sowie an kleineren Flissen, steigt aber nie in hiigelige oder bergige 
Gefilde auf. Ferner ist sie ahnlich wie Bufo viridis eine éstliche Art 
und dringt bis in das asiatische RuBland vor, besiedelt die Balkan- 
halbinsel, die Kaukasus- und Kaspilinder, wo ihr kleinerer Verwandter, 
Rana esculenta, schon nicht mehr zu finden ist. Rana esculenta hat eine 
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mehr atlantisch-westliche Verbreitung und kommt im gré8ten Teile 
Frankreichs vor, auf der Appenninischen Halbinsel, wo iiberall der 
Seefrosch fehlt, und in fast ganz Mitteleuropa (einschlieBlich Siideng- 
land und Siidschweden), im Osten bis etwa zum 50. Grad 6. L. (MER- 
TENS 1947). 

Die Vorzugstemperaturen von Rana arvalis und Rana temporaria 

_sind gleich wie auch ihre Lebensweise. Beide sind, abgesehen von der 

Laichzeit, weitgehend Landtiere. Vielleicht bevorzugen sie deswegen 
etwas hédhere Temperaturen als die vorwiegend an das Wasser ge- 
bundene Rana esculenta. Die geographische Verbreitung der beiden 
Braunfrésche stimmt ebenfalls gréBtenteils tiberein, wenn auch der Gras- 
frosch weiter nach Norden geht und als einziger Vertreter der Amphi- 
bien das Nordkap erreicht. Er steigt ferner héher ins Gebirge empor 
als Kana arvalis. Dennoch scheinen die Warmeanspriiche beider Arten 
gleich zu sein. 

Demgegeniiber tiberrascht die etwas tiefere V.T. von Rana dalmatina, 
fiir die ich einen Wert mindestens in der gleichen Hohe wie der anderen 
Braunfrésche erwartet hatte. Mrertens halt den Springfrosch fiir einen 
warmeliebenden Bewohner der Ebene, der haufig in lichten Buchen- 
und Mischwildern, an grasigen Waldrandern und Waldwiesen vor- 
kommt, ohne die offene Landschaft zu meiden. Auch wird er, ahnlich 
wie der Grasfrosch, im Sommer weitab von den heimatlichen Gewassern 
auf trockenem Gelinde, z.B. noch in Steinbriichen, gefunden. Sein 
Verbreitungsgebiet ist enger begrenzt als das von Rana arvalis und 
temporaria und liegt im ganzen siidlicher. Welche Faktoren seine relativ 
tiefe Vorzugstemperatur bedingen, ist unklar. Es miBten auch noch 
weitere Exemplare untersucht werden, um den Wert besser zu sichern. 


IT, Auslindische Anuren. 

Von auslindischen Anuren konnten Vertreter der Discoglossidae, 
Pelobatidae, Bufonidae, Hylidae, Ranidae, Polypedatidae und Brevi- 
cipitidae untersucht werden. 

1. Discoglossidae. Untersucht wurden: Discoglossus pictus pictus 
Orrx., Discoglossus pictus sardus Tscuup1, Bombina variegata scabra 
Ktsrer und Alytes cisternasi BoscA. Die Ergebnisse fiir die beiden 
letzten Arten sind in Tabelle 5 zusammengestellt. 


Tabelle 5. 
Anzahl 
Art Fundort ser nvers n nals 
Tiere 
Bombina variegata scabra KiisteR | Albanien | 2 150 21,5 + 0,87 
Alytes cisternasi Bosch... . Spanien | 1 100 | 33,2+0,51 
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DaB mich der niedrige V.T.-Wert der Bombina variegata scabra er- 
staunte, erwihnte ich bereits. Leider konnte ich in der Literatur keine 
Angaben iiber Biotopanspriiche und Lebensweise dieser Unterart 
finden. Sie ist nach Mertens-MULiER (1940) ausschlieBlich auf den 
Balkan, im Norden bis Montenegro, auf Albanien, Mazedonien und 
Bulgarien (siidlich des Balkangebirges) beschrankt. Ich hatte die Tiere 
1943 von einem Handler erhalten und als Fundortangabe die Bezeich- 
nung: aus einem Bach des Mal-i-Dajti, Albanien. Leider konnte ich 
diesen Ort auf keinem Atlas finden. Vielleicht ist diese Unterart em 
reines Gebirgstier und kommt ausschlieBlich in den Gebirgsbachen des 
Balkans vor, was ihre tiefere V.T. gegeniiber der Stammform einiger- 

maBen erklarlich machen wiirde. 


Tabelle 6. HeERTER fiihrte iiber die abwei- 
chenden Vorzugstemperaturen 

Tier- | Datum des n M+3m ; 
Nr. | Versuches +°C von Inseleidechsen aus (HERTER 
1940a): ,,In -groBeren Gebirgs- 
: Be e on a areas ni hohen und auf kleinen Inseln 
Ls 17. 7.53 50 | 34,0-£0,99 kénnen die Populationen andere 
IT | 28.8.53 | 50 | 33,0+0,57  (meist hdhere) V.T. haben (,geo- 


graphische Vorzugstempera- 
turen‘). Populationen der gleichen Art oder Rasse von verschiedenen 
Inseln kénnen in bezug auf die V.T.-Héhen voneinander abweichen.“‘ 
HERTER versucht die Verschiedenheiten in den V.T.-Werten durch die 
Isolation der Populationen zu deuten. Ein ahnlicher Fall kénnte hier 
vorliegen, da Bombina variegata sabra auf ein geographisch eng um- 
grenztes Gebiet beschrankt ist. 

Alytes cisternasi stammt aus Spanien und wird dort vermutlich eine 
ahnliche Lebensweise fiihren wie unsere einheimische Alytes obstetricans. 
Thre etwas hohere Vorzugstemperatur steht mit ihrem Vorkommen in 
einem warmeren Klima in deutlicher Beziehung. 

Schwierig auszuwerten sind die Ergebnisse von Discoglossus pictus 
pictus, die aus Tabelle 6 zu ersehen sind. Beide Tiere stammten aus 
Digne (Sitidfrankreich). 

Die erhaltenen Daten sind zeitlich und individuell sehr verschieden. 
Kine Parallele zu diesen eigenartigen Ergebnissen findet sich nur noch 
bei der spater zu erwihnenden Steppenkréte Bufo arenarum HENSEL. 
Ich fand sonst niemals so weit auseinanderliegende V.T.-Werte innerhalb 
einer Art. Daf die Linge der Gefangenschaft die Vorzugstemperatur 
im allgemeinen nicht verindert, erwahnte ich bereits. DaB jahreszeit- 
liche Schwankungen vorliegen, wie sie spiter fiir den Bergmolch zu 
erértern sein werden, kommt ebenfalls nicht in Betracht, da die Tiere 
etwa zur gleichen Jahreszeit untersucht wurden. Die Ergebnisse zeigen 
auch keine individuelle Konstanz, da sie bei demselben Tier zu ver- 
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schiedenen Zeiten einen verschiedenen Wert lieferten. Sie scheinen mir 
jedoch gerade eindringlich darauf hinzuweisen, daB wir die Verhiltnisse 
eben nicht so starr, so festgefiigt und streng determiniert sehen diirfen. 
Sicher spielt der physiologische Zustand eines Tieres, wie Ernahrung, 
Paarungsbereitschaft, Triachtigkeit, Alter usw. bei der Wahl eines 
Temperaturpraferendum eine nicht unerhebliche Rolle, die nicht tiber- 
sehen werden darf. Faktoren allerdings, die wir auch nie in exakter 
Weise erfassen kénnen. _ 

KLINGELHOFFER schreibt: ,,in seiner Heimat vertritt der Scheiben- 
zungler den Wasserfrosch. Dabei ist ihm die Art des Wassers einerlei‘. 
Er soll noch in den warmen Quellen auf den Inseln des Tyrrhenischen 
Meeres vorkommen, sich hingegen auch in kalten Gebirgsbiachen finden. 
Vielleicht ist er als Art stark eurytherm und sein Wirmebediirfnis nicht 
so eng.an eine bestimmte Temperatur angepaBt. Auch in der Herpe- 
tologia europaea (SCHREIBER 1912) heiBt es: ,,Discoglossus gehort in 
seiner Heimat zu den haufigsten Anuren und ist daselbst in allen Siimpfen 
und Pfiitzen, mitunter selbst im Brackwasser, in Menge zu finden, so 
daB er hier unseren gemeinen Wasserfrosch vertritt, mit dem er auch 
in der Lebensweise iibereinstimmt.‘‘ Sind die erhaltenen V.T.-Werte 
auch recht unterschiedlich, so machen sie doch deutlich, daB die Art 
mit ihrer ausschlieBlichen Beschrankung auf das Mittelmeergebiet 
(Stidfrankreich, Pyrendenhalbinsel, Sizilien, Malta, Nordwestafrika) 
héhere Warmeanspriiche stellt als die einheimische Rana esculenta bei 
gleicher Lebensweise, ein Grundsatz, der mit wenigen Ausnahmen 
immer wieder seine Bestitigung findet: eine Tierart aus einem warmeren 
Klima weist eine hdhere Vorzugstemperatur auf. 

Von Discoglossus pictus sardus ergab das eine zur Verfiigung stehende 
Jungtier aus Sardinien bei n=50 eine V.T. von 29,7 +0,66°C. Der 
Wert fiigt sich in die Ergebnisse von Tier Nr. I der Stammform. Es 
scheint danach, als hatte die Art Discoglossus pictus eine Vorzugs- 
temperatur von etwa + 30°C; vielleicht handelt es sich bei dem hoher 
liegenden Wert von Tier Nr. II (Tabelle 6) um eine individuelle Ab- 
weichung. 

2. Pelobatidae. Die erhaltenen Werte von Pelodytes punctatus Daun. 
und Pelobates cultripes Cuv. gibt Tabelle 7 wieder. 


Tabelle 7. 
Angabl ies 
d - m 
Art Fundort pi he n errs 
Tiere 

| : 
Pelodytes punctatus Daud. . (Spanien) 2 100 | 29,9 + 0,66 
Pelobates cultripes Cuv. . . Digne 1 50 | 30,0+1,11 


Siidfrankreich | 
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Frither hielt man den Schlammtaucher fiir einen reinen Wasser- 
bewohner (ScHREIBER 1912). KimcELHOrrER gibt unterschiedliche 
Meinungen der einzelnen Autoren an. Nach dem einen soll er auf dem 
Lande jagen, nach dem anderen sich im Schlamm der Gewasser ver- 
kriechen. Mrrtens (1952) jedoch halt ihn fiir einen Landbewohner, 
der nur zur Fortpflanzungszeit, die allerdings recht ausgedehnt ist 
und 2mal im Jahre auftritt, an und in kleineren Gewdssern anzutreffen 
ist. Vielleicht erkliren sich hieraus die unterschiedlichen Ansichten 
tiber seine Lebensweise. Bei der Haltung im Aquaterrarium hielt er 
sich teils im Wasser, teils unter Steinen und Moospolstern auf. Er stieg 
aber auch an den Glasscheiben empor und saB in den obersten Ecken 

des Behialters. ,,Pelodytes soll 


Tabelle 8. gelegentlich auch hohere Krauter 
a pra RT He und Straucher erklettern, wo er 
Nr. | Versuches +°C sich nach SCHREITMULLER zu 


sonnen liebt®* (KREFFT, S. 616). 

‘ a 4 oe e WE REIEE Er ist ein Bewohner der Ebene. 

II | 27.6.52 | 50 | 38,5+1,29 Sein Verbreitungsgebiet ist auf — 

IL | 25.8.52 | 50 | 34,6+1,08 die Pyrenienhalbinsel, Frank- 

reich (mit Ausnahme des Nor- 

ens) und Nordwestitalien beschrankt (MERTENS 1952). Seine relativ 

hohe V.T. von nahezu + 30°C scheint in guter Ubereinstimmung mit 

seiner verhaltnismaBig groBen Anpassung an das Landleben und seinem 
Vorkommen in einem warmen Klimabezirk zu stehen. 

Eine fast gleich hohe Vorzugstemperatur hat Pelobates cultripes. 
Dieser Lurch hat auch eine ganz ahnliche Verbreitung wie Pelodytes 
punctatus: Nordwestmarokko, Pyrendenhalbinsel, siidliches Frankreich 
(MERTENS-MULLER 1940). In seiner Lebensweise mag er insofern ahn- 
liche Warmeanspriiche stellen wie dieser, da er ebenfalls in starkem 
Mae an das Landleben angepaft ist. Da8 seine V.T. etwas hoher liegt 

als bei dem einheimischen Pelobates fuscus fuscus bestitigt unsere Ver- 
mutung und die Auffassung vom Wesen der Vorzugstemperatur in 
schonster Weise. 

3. Bufonidae. Von dieser umfangreichen Familie konnten bisher 
nur untersucht werden: 2 Tiere von Bufo arenarum HENSEL, 2 Tiere 
von Bufo mauritanicus Scuu., 2 Exemplare von Bufo bufo spinosus 
Daub. und 2 Kréten der Rasse Bufo viridis arabicus HEYDEN, - 

Bufo arenarum kommt in Siidbrasilien, Uruguay und Argentinien 
vor (Krerrr 1926). Die untersuchten Exemplare stammten aus Ar- 
gentinien, Die Bestimmung ihrer V.T. ergab so unterschiedliche Werte, 
die kaum einer Erklirung zuganglich sind (s. Tabelle 8). 

Kine Parallele zu dieser eigenartigen Erscheinung findet sich nur 
noch bei dem weiter oben diskutierten Discoglossus pictus pictus. Hier 
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wie dort kann es sich nicht um jahreszeitlich bedingte Abweichungen 
handem. Es mag aber von Bedeutung sein, zu welcher Tageszeit ein 
Tier untersucht wird; es ist vorstellbar, daB gerade bei den Amphibien 
das Warmebediirfnis am Tage ein anderes ist als des Nachts. Sicher 
ist es in starkem Mae von der Feuchtigkeit abhangig. Krerrr (1926) 
bezeichnet Bufo arenarum als Steppenkréte. Nach meinen Erfahrungen 
bei der Haltung in der Gefangenschaft bendtigt sie tatsachlich relativ 
wenig Feuchtigkeit. In feuchtem Medium dunkel braun-schwarz, wird 
sie in Warme und Trockenheit ganz hell, erscheint bunt gefleckt, wobei 
die Zeichnung  schéne hellblaue Farbungselemente erkennen laBt. Mag 
sein, da das Feuchtigkeitsangebot in meinen Versuchen nicht immer 
genau das gleiche war (eine Bestimmung der Feuchtigkeit durch ein 
Hygrometer wurde leider nicht vorgenommen) und da8 gerade eine 
Untersuchung in 100%iger Luftfeuchtigkeit fiir Bufo arenarum un- 
gunstig war. Vielleicht lag der Feuchtigkeitsgehalt in dem Versuch 
mit dem extremen Wert von + 38°C — dem héchsten von mir tiber- 
haupt bei Amphibien erzielten — unter 100%, so dafB das Tier selbst 
mehr Wasser verdunsten konnte und infolge der entstehenden Ver- 
dunstungskalte einen hoéheren Temperaturbereich aufsuchte, um so im 
Korper wieder den V.T.-Wert zu erreichen. Jedoch kénnen dies alles 
nur Spekulationen sein. Fest steht, dai Bufo arenarum (Angaben tiber 
Biotop und Lebensweise fehlen mir leider) von allen untersuchten 
Amphibien gegentiber Warme sich am widerstandsfahigsten erwies. 

Die V.T.-Werte der weiteren untersuchten Bufo-Arten bzw. Unter- 
arten sind in Tabelle 9 zusammengefaBt. 


Tabelle 9. 
Anzahl 
Art Fundort penunten n Mt pe 
Tiere 
] 
Bufo mauritanicus Scuu. . . Casablanca 2 100 32,10 0,72 
(Marokko) 
Bufo viridis arabicus HEYDEN Syrien 2 100 33,0 +0,60 
Bufo bufo spinosus DauD. . Albanien | 2 100. | 27,0 + 0,84 


Die Berberkrote, Bufo mauritanicus, kommt von Marokko bis Tunis 
vor und fehlt im tbrigen Afrika (KLINGELHGOFFER 1931). Nahere An- 
gaben iiber Biotopanspriiche und Lebensweise dieser Art fehlen leider. 
Der einzige Hinweis, den KiincELuGrrer fiir die Pflege der Tiere gibt, 
ist; daB sie ,,trocken zu halten‘‘ seien. Danach und auf Grund ihrer 
geographischen Verbreitung wiirde man bei ihr eine relativ hohe V.T. 
erwarten. Daf diese jedoch noch unter den Werten von Bufo viridis 
bleibt, ist erstaunlich, doch miiBte man zur Beurteilung dieser Frage 
die Lebensweise besser kennen. 
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Bufo viridis arabicus soll eine seltene Unterart sein. Die beiden von 
mir untersuchten Exemplare waren halbwiichsig und sollen in der 
Gegend von Aleppo in Syrien gefangen worden sein. Bufo bufo spinosus 
stammte aus Albanien nérdlich von Tirana. Beide Unterarten hatten 
die gleichen V.T.-Héhen wie die Stammformen. Sie mégen auch die 
gleichen Lebensweisen haben und die gleichen Kleinklimaraume be- 
siedeln wie diese. 

4, Hylidae. Tabelle 10 veranschaulicht die Versuchsergebnisse an 
Hyla arborea meridionalis Bourre., Hyla arborea savignyi AUDOUIN, 
Hyla regilla Barry et Grrarp, Hyla raddiana Frrz. und Hyla crucifer 
WIED. 


Tabelle 10. 
Anzahl 
Art Fundort SERS N ae ale 
Tiere 

pe) oral ES IR pee NE Vin tet ON cere sO srs Se oy IE Se 
Hyla arborea meridionalis | 

BOuDnTG la diced almost as Siidfrankreich 4 | 200 | 27,9-+-0,78 
Hyla arborea savignyi 

AU DOUIN a. apie ute tes cht « Syrien 2 100 | 29,8+0,75 
Hyla regilla BarrD et GIRARD Kalifornien 2 100 | 28,7-40,63 
Hyla raddiana Firz. . . . . | La Plata-Miin- 3 150 31,8 + 0,66 

dung 

Hyla crucifer WrED. . .. . Texas 2 55 31,4+0,99 


Hyla arborea meridionalis hat praktisch die gleiche V.T. wie die ein- 
heimische Hyla arborea arborea, ein Beweis dafiir, daB in vielen Fallen 
Unterarten oder Rassen von geographisch verschiedenen Gebieten 
gleiche V.T.-Héhen haben (vgl. Bufo bufo spinosus, Albanien, und Bufo 
bufo bufo aus der Berliner Umgebung sowie Bufo viridis arabicus und 
die Stammform, s. auch S. 384). Da8 es auch anders sein kann, sehen 
wir an dem Beispiel der Bombina variegata aus Deutschland und der 
Schweiz im Vergleich zu Bombina variegata scabra aus Albanien und 
der untersuchten Laubfroschrasse Hyla arborea savignyi zu Hyla arborea 
arborea. Die Laubfrésche in Syrien leben in einem warmeren Klima 
und haben damit in Zusammenhang gréBere Warmeanspriiche, viel- 
leicht wirkt sich bei den laubbewohnenden Hyliden der Einflu&8 des 
wirmeren Klimas stirker aus als bei den erdbewohnenden syrischen 
Wechselkréten. Die Rasse savignyi war ganz offensichtlich héheren 
Temperaturen gegeniiber viel unempfindlicher als die Stammform und 
die Rasse meridionalis. Erst bei Temperaturen tiber + 36°C war ein 
deutliches Unbehagen der Frésche zu erkennen. Der Mittelwert der 
Messungen lag bei -+ 29,8°C, wiirde sich bei gréBerem Material wahr- 
scheinlich noch etwas erhédhen, denn 21% der Ablesungen lagen bei 
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+31°C. Uber die Biotope, in denen die Tiere in Syrien zeDeD konnte 
ich leider nichts ermitteln. 

Hyla regilla wird von Krerrt fiir den Westen der USA. als weit 
verbreitet angegeben und findet sich von Kalifornien bis Alaska, ist 
also tiber ein weitraéumiges und klimatisch sehr unterschiedliches Gebiet 
verbreitet. Wricut und Wricur (1949) schreiben iiber ihren Lebens- 
raum: ,,On the ground, especially about streams, springs, ponds, swamps, 
and other moist places; irrigation ditches.“ Die Verfasser_zitieren 
weiterhin (nach J. GRINELL und C. L. Camp, Calif., 1917): ,,Extends 
to timber-line in the Sierra Nevada; occurs in all zones below Alpine- 
Arctic und (nach J. R. SLEvin, B. C., 1928) ,,This tree-toad is probably 
the most abundant batrachian in California, where it ranges from sea- 
level to 11600 feet‘‘. Da die Art sehr weit nérdlich und noch in hohen 
Gebirgslagen vorkommt, werden wir eine relativ niedrige V.T. bei ihr 
erwarten. Tatsiachlich ist sie auch nur wenig héher als die des einhei- 
mischen Laubfrosches und tiefer als die von Hyla raddiana, die auf das 
Landerdreieck Uruguay, Paraguay und Argentinien beschrankt bleibt, 
also ausschlieBlich im subtropischen Klima lebt. Wir k6nnen annehmen, 
daB Hyla raddiana eine verhaltnismaBig stenotherme Art und Hyla 

_regilla eine starker eurytherme Art sein wird. KLINGELHOFFER gibt an, 
daB der Konigslaubfrosch noch bei + 5° C munter ist und daB die Tiere 
im ungeheizten Raum im Marz zum Ablaichen kamen. Die Art scheint 
also tieferen Temperaturen gegentiber nicht sehr empfindlich zu sein, 
was im Einklang mit ihrer geographischen Verbreitung steht. Uber die 
Biotopanspriiche und die genauen Fundorte von Hyla regilla und Hyla 
raddiana vermag ich leider nichts auszusagen. Der gefundene Mittel- 
wert von + 31,4°C fir Hyla crucifer ist nicht gentigend gesichert. Beide 
Tiere waren auBerordentlich schwach und starben wenige Tage nach 
dem Versuch. Sie muBten nach 30 bzw. 25 Ablesungen aus der Versuchs- 
apparatur entfernt werden, da sie schlapp am Boden lagen und keine 
Reaktionen mehr zeigten. Immerhin war es auffallend, da sie noch 
bei Temperaturen von + 33°C, ohne Zeichen des Unbehagens zu geben, 
auf der Schiene der ,,Orgel‘‘ ruhten. Es scheint mir aber verfriht, aus 
dem ermittelten Wert, der nur unter Vorbehalt in die Tabelle 10 ein- 
gereiht werden kann, Riickschliisse auf Okologie, geographische Ver- 
breitung und Lebensweise zu ziehen. 

5. Ranidae. Es konten nur 2 Arten untersucht werden: der amerikani- 
sche Leopard- oder Pfeiffrosch Rana pipiens pipiens SCHREBER und 
der ebenfalls aus Nordamerika stammende Schreifrosch Rana clamitans 
LaTREILLE!. Beide stammten aus der Gegend von Athens, Georgia. 


1 Herrn Dr. B. Martor, Professor an der Universitat Athens, Georgia (USA), 
méchte ich auch an dieser Stelle fiir die freundliche Ubersendung der Versuchs- 


tiere danken. 
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Die ermittelten Vorzugstemperaturen (s. Tabelle 11) liegen erstaunlicher- 
weise in der Hohe unserer einheimischen Raniden und nicht, wie zu 
vermuten, héher als bei diesen. 


Tabelle 11. 


Anzahl Bray 
der unter- +3m 
Art Fundort sere n + °C 


Tiere 


Rana pipiens pipiens 
SCHREBER.». . 0.05 20 i: Athens, Georgia | 250 | 28,3 + 0,42 


1 dof WOwl) 298 42087 


Rana clamitans Larreinte . | Athens, Georgia 


Besonders Rana clamitans ist ein ausgesprochenes Wassertier, wah- 
rend Rana pipiens sich auch haufiger auf das Land zuriickzuziehen 
scheint. WricHtT und Wricut melden den Leopardfrosch sogar von 
Wiesen und Getreidefeldern; um so verwunderlicher ist demgegentiber 
seine relativ niedrige V.T., die sogar unter den Werten der starker 
wassergebundenen Rana clamitans bleibt. Es konnte von dieser Art 
jedoch nur ein Tier untersucht werden, so daf die V.T. nicht als gesichert 
anzusprechen ist. Die geographische Verbreitung allerdings mag einen 
Hinweis auf die ermittelten Vorzugstemperaturen geben. Der Rassen- 
kreis von Rana pipiens umfaBt ein weiteres Verbreitungsareal als Rana 
clamitans und die Stammform von Rana pipiens geht nicht so weit 
nach Siiden (der genannte Fundort liegt etwa an der Grenze der siid- 
lichen Ausbreitung), wahrend Rana clamitans bis in das siidéstliche 
Texas vordringt. Im Norden iiberschreitet Rana clamitans kaum die 
Grenzen Kanadas, Rana pipiens hingegen dringt weithin in das kanadi- 
sche Gebiet vor (vgl. die Verbreitungskarten von WRIGHT und WRIGHT). 
Der Schreifrosch, die siidlich re Form, hat demgem&B auch die etwas 
hohere V.T. 

6. Polypedatidae. Die Tabelle 12 gibt die Vorzugstemperaturen der 
beiden untersuchten afrikanischen H yperolius-Arten und des japanischen 
Singfrosches wieder. 


Tabelle 12. 
Anzahl \ 
Art Fundort der unter- n M+ 3m 
suchten EO 
Tiere 


UTA Ta niy > SUM NPaR Te PY EELSPEDL Duy” COE ETSO&T | PEE ALDH “0 ET GREET SST 


Hyperolius marmoratus nyassae 
AHIR tite 5, btn eadee Belgisch-Kongo 1 100 28,2 +0,93 


Hyperolius horstocki SCHLEGEL Natal di 100 33,1 +0,87 
Polypedates buergert SCHLEGEL Japan 1 50 28,7 + 0,99 
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Die Werte von je nur einem Tier scheinen mir unsicher, zumal 
Hyperolius marmoratus nyassae einige Tage nach dem Versuch einging. 
Schon zur Zeit der Untersuchung machte er einen krankhaften Eindruck 
und konnte das eine Hinterbein nicht mehr ganz an den Kérper an- 
legen. Es kann sein, daf die schlechten Reaktionen in der Temperatur- 
orgel darauf zuriickzufithren sind. Die erhaltene Kurve wies 2 Gipfel 
auf, und 20% der Ablesungen lagen bei +31°C. Ich méchte daher 
annehmen, da der Mittelwert von + 28°C als etwas niedrig anzusehen 
ist. Immerhin mag es stimmen, dai die Warmeanspriiche von Hyperolius 
marmoratus nyassae etwas geringer sind als die der anderen Art. Er 
stammte aus dem Kongohochland aus einer MeereshGhe von 1300 m, 
einem Gebiet mit ziemlich erheblichen Temperaturschwankungen 
(K6pPEN 1931), Hyperolius horstocki dagegen aus einer Bananenpflanzung 
des gleichmafig temperierten Kiistengebietes von Natal, dessen. Tem- 
peraturen im Jahresmittel um etwa 2° hdher liegen als die des Kongo- 
hochlandes. Diese wenigen Daten konnen jedoch nur einen ersten Hin- 
weis auf die Vorzugstemperaturen der Hyperolius-Arten geben. Leider 
konnte ich iiber die Lebens- und Brutgewohnheiten der beiden Arten 
nichts Naheres ermitteln. Nach brieflicher Mitteilung von Herrn Prof. 
MERTENS sollen beide Laubbewohner nach Art unseres Laubfrosches 
sein. Da sie aber Tiere aus einem wairmeren Klima sind, wiirde man 
von vornherein eine héhere V.T. bei ihnen erwarten als bei den ein- 
heimischen Hyliden. 

Der japanische Singfrosch Polypedates (= per ene: buergeri 
ScHLEGEL soll nach KLINGELHOFFER in seiner Heimat an schnellen 
Gebirgsfliissen leben und sich mit seinen Saugscheiben an die Steine 
anheften. Diese Mitteilung spricht dafiir, daB er in einem recht kiithlen 
Biotop lebt. Gegen Hitze soll er sehr empfindlich sein. Seine Orientie- 
rungen in der Temperaturorgel waren recht gut; seine V.T. scheint etwas 
niedriger als die der anderen untersuchten Polypedatidae, wenn sich 
aus dem geringen Untersuchungsmaterial iiberhaupt ein Schlu8 ziehen 
1aBt. 

7. Brevicipitidae. Microhyla carolinensis HoLBRooK hat seine nérd- 
liche Verbreitungsgrenze von Nebraska tiber Illinois, das siidliche In- 
diana und Kentucky bis Maryland und kommt im Siiden der USA. 
bis Florida und Texas vor. Die untersuchten 2 Exemplare stammten 
aus Texas. Bei »=100 ergab sich ein V.T.-Wert von 31,60 + 0,87° C. 
Dieser scheint erstaunlich hoch. Wenn die Tiere auch in einem verhialtnis- 
maBig warmen Klimagebiet beheimatet sind, so leben sie doch nach 
Wricut und Wricut sehr versteckt unter morschem Holz, Baum- 
stiimpfen, Felsen und Steinen in feuchter Erde und kommen am Tage 
nur bei anhaltenden Regenfillen zum Vorschein. Bei der Haltung im 
Aquaterrarium sitzen sie fast ausschlieBlich im feuchten Sand unter 


Z. Morph, u. Okol. Tiere, Bd. 43. QT 
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Steinen und Baumrinde. Wahrend des Versuches zeigten sie sich gegen- 
iiber héheren Temperaturen sehr widerstandsfihig und noch 24% der 
Ablesungen entfielen auf einen Temperaturbereich von + 35°C! Dort 
saBen sie oft so lange, daB sie durch Aufscheuchen zu erneuten Bewe- 
gungen veranlaBt werden muBten. Es wiire interessant, noch andere 
Vertreter dieser Gruppe der Engmaulfrésche auf ihre Vorzugstemperatur 
hin zu untersuchen. 


III. Einheimische und ausliindische Urodelen. 


1. Erwachsene Tiere. Wahrend die Vorzugstemperaturen der Anuren 
im allgemeinen recht klare Beziehungen zwischen Biotop und Lebens- 
weise der einzelnen Arten erkennen lassen, scheinen die Verhaltnisse 
bei den Urodelen verwickelter zu sein. Eindeutig sind die Ergebnisse 
bei den beiden Salamandra-Arten: Salamandra salamandra salamandra 
L. und Salamandra atra Lavr., die Tabelle 13-wiedergibt. 


Tabelle 13. 
ne M+i+3 
er- + 
Art Fundort Se ekea} n oC ate 
é Tiere 
Salamandra sal. sal. lL. . . Harz 6 300 18,6 + 0,45 
Salamandra atra Laur. . . Bayrische 6 283 18,5 + 0,31 
Alpen 


Beide Arten sind Gebirgstiere, beide fiihren eine sehr verborgene 
Lebensweise, unter Moospolstern, in Erdléchern, Felshéhlungen und 
alten Baumstiimpfen Schutz gegen Sonne und Trockenheit suchend. 
Am Tage trifft man sie nur nach starken Regenfiillen auBerhalb ihrer 
Verstecke, wihrend sie sonst nur abends und nachts unterwegs sind. 
DaB sie die gleiche V.T. haben wiirden, war dennoch nicht von vornherein 
zu erwarten. Der Alpensalamander ist stiirker an das Landleben an- 
gepaBt als der Feuersalamander und ist vollig unabhingig von Gewissern 
jeglicher Art. Er ist auch kein so ausgesprochenes Waldtier wie Sala- 
mandra salamandra sondern findet sich noch oberhalb der Baumgrenze 
auf den Almwiesen unter Steinen und in Erdléchern, wo es sicher 
tagstiber recht warm werden mag. Da& er trotzdem keine héhere Vor- 
zugstemperatur aufweist, mag daran liegen, daB er héher im Gebirge 
aufsteigt (in den Alpen bis iiber 3000 m, Mrrtrens 1952), wahrend der 
Feuersalamander nur bis etwa 1000m Héhe vorkommt. Immerhin 
scheint der Alpensalamander verhiltnismaBig eurytherm zu sein. Seit 
August 1949 halte ich ein Exemplar in Gefangenschaft und habe ihn 
stets im geheizten Zimmer iiberwintert, wo er Raumtemperaturen von 
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20—22° C auch bei langerer Einwirkung schadlos iiberstand. Ebenso 
schienen ihm die weit iiber seine V.T. ansteigenden Temperaturen des 
Hochsommers nichts auszumachen, wahrend mir Feuersalamander ein- 
mal bei groBer Sommerhitze massenweis eingegangen waren. 

Nicht nur von allen untersuchten Urodelen, sondern von allen ge- 
priften Amphibien iiberhaupt, hatten die beiden Salamandra-Arten die 
tiefsten bisher ermittelten Vorzugstemperaturen. 

Nicht ganz so versteckt, nicht so hoch ins Gebirge hinaufsteigend 
und nicht in ganz so starkem MaBe Kihle und Dunkelheit suchend leben 
unsere einheimischen Tritwrus-Arten, so daB ihre V.T.-Werte zwar 
niedrig, aber nicht ganz so tief wie die der Salamander sein werden, 
eine Annahme, die durch zahlreiche Versuche bestitigt werden konnte. 
Die Ergebnisse an unseren deutschen Molchen sind in Tabelle 14 zu- 
sammengestellt. 


Tabelle 14. 
Anzahl 
Art Fundort Ee eer loadin anak 
Tiere 
Triturus vulgaris L. . .. . Umgebung von il 350 | 23,5-+0,60 
Berlin 
Triturus alpestris Laur. .. | Umgebungvon| 9 450 | 22,64 0,42 
Berlin, Harz 
Triturus helveticus Raz. . . Harz 5 250 21,2 + 0,66 
Triturus cristatus Laur. . . | Umgebung von 6 350 | 20,6-+ 0,36 
Berlin 


Die Tabelle erweckt den Eindruck, als seien auch bei den Molchen 
die Vorzugstemperaturen in klarer Weise fixiert, und man k6nnte leicht 
folgende Beziehungen zwischen den einzelnen Arten finden, die vielleicht 
im groBen und ganzen auch zutreffen mégen. Es erstaunt zunichst, dah 
Triturus cristatus und Triturus vulgaris die extremsten Werte aufweisen, 
kommen doch beide hiaufig in den gleichen Gewassern und Biotopen vor. 
Auch ihr Verbreitungsgebiet in Europa decktsich fast vollkommen. Ob der 


Unterschied cater = 12,6 tatsichlich so groB ist, mag dahingestellt 
L 

bleiben, da die Werte bei Triturus vulgaris — wie bereits erwahnt — 

individuell stark schwankten. Bemerkenswert ist, dais bei norwegischen 


Funden zwischen J'riturus vulgaris und Triturus cristatus tiberhaupt 
kein Unterschied in der V.T.-Hohe bestand: M +3 m = 21,86+.0,81° C 


baw. M-+3m—21,42+1,05°C; “2-2 — 000 (s. auch Tabelle 16 


MDift 
sowie 8. 382). Triturus cristatus geht im Sommer spater als der Teich- 
molch an Land, bleibt also langere Zeit im Jahre der Kiihle des Wassers 


27* 
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ausgesetzt.. Méglicherweise sprechen aber beim Zustandekommen der 
verschiedenen Vorzugstemperaturen noch andere Faktoren mit, so viel- 
leicht die verschiedene Hautpigmentierung, die eventuell eine Erkla- 
rungsmoglichkeit fiir die extrem tiefe V.T. von Triturus cristatus geben 
kénnte. Gegeniiber den anderen T'riturus-Arten ist der Kammolch auf- 
fallig dunkel pigmentiert. HerTER macht in seinen Untersuchungen 
, Uber die Vorzugstemperaturen von Reptilien“‘ darauf aufmerksam, ,,daB 
im allgemeinen die Arten mit dunklen Unterseiten tiefere V.T.-Werte 
haben als ihre Verwandten mit hellen Bauchen“ (HERTER 1940a, 8. 124). 
Bei dem Kammolch weist nun nicht die Bauch-, sondern die Riicken- 
seite die stirkere Pigmentierung auf. Bei ihm spielt ja die Bodentempera- 
tur nicht eine so groBe Rolle, und bei dem Leben im Wasser ist er der 
Sonneneinstrahlung von oben ausgesetzt. Durch das dunkle Pigment 
kann er die Warme besser ausnutzen, und sein Korper wird sich schneller 
erwarmen als der der anderen Arten. 

In der Mitte der V.T.-Werte stehen T'riturus helveticus und Triturus 
alpestris, beide Bewohner gebirgiger und hiigeliger Landstriche. Ihr 
Verbreitungsgebiet ist ein engeres als das der beiden anderen Arten, 
wobei der Bergmolch eine ausgesprochen mitteleuropaische, der Faden- 
molch mehr eine westeuropdische Ausbreitung hat. Die westliche Art 
hat auch hier wieder die tiefere Vorzugstemperatur. AuBerdem ist 
der Fadenmolch ein Tier des bewaldeten Hiigellandes und meidet im 
allgemeinen die Ebene, kommt allerdings nach MERTENS (1947) auch 
in Holland und Belgien vor. Seine Ostgrenze verlauft von dem Gebiet 
der unteren Elbe und dem Harz durch Thiiringen nach Bayern. Der 
Bergmolch geht dagegen iiber die Elbe hinaus und dringt — wenn auch 
vereinzelt — in die Norddeutsche Tiefebene vor. Auf sein Vorkommen 
in der Berliner Umgebung habe ich bereits an anderer Stelle (Strt- 
BING 1941) aufmerksam gemacht. Ich habe auch in den folgenden 
Jahren dort immer wieder Bergmolche gefunden, nach 1945 allerdings 
nicht mehr, was aber an der starken Verlandung des kleinen Tiimpels 
gelegen haben kann. Ich méchte meinen, daB es sich bei dem Auftreten 
in der Nahe Berlins um ein natiirliches Vorkommen handeln mag. Nach 
Bureson und Zonxov (1941) wird Triturus alpestris sogar noch beider- 
seits der Weichsel verzeichnet. Er ist also eine dstlichere Art als der 
Fadenmolch und hat damit in Ubereinstimmung die hohere Vorzugs- 
temperatur; der Teichmolch, der weit bis in die kontinentalen Distrikte 
RuBlands vorgedrungen ist, die héchste von allen einheimischen Mol- 
chen, Zweifellos zeigte er sich gegentiber héheren Temperaturen am 
widerstandsfahigsten und mied sie weniger als die anderen 3 Arten. 

Ob aber der geographischen Verbreitung allein eine so hohe Be- 
deutung fiir die Héhe der V.T. zugesprochen werden kann, mu8 dahin- 
gestellt bleiben, Bei genauerer Betrachtung scheinen die Verhiltnisse 
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verwickelter zu sein. Wahrend Anuren der gleichen Art von geographisch 
weit auseinanderliegenden Fundorten gleiche V.T.-Werte aufwiesen, 
zeigten Urodelen sehr unterschiedliche Ergebnisse. Jahreszeit sowie 
Lange der Gefangenschaft schienen bei den Anuren ohne Einflu8 aut 
die Hohe der Vorzugstemperatur zu sein, wahrend bei den Urodelen 
teilweise erhebliche Unterschiede in den V.T.-Messungen zu verzeichnen 
waren, s. die Tabellen 15 und 16. 


Tabelle 15. Triturus alpestris. 


Datum des 


Tier Nr. Fundort M+ 3 m 
Fanges Versuches ae 
Umgebung von 20,0 + 1,23 
Berlin 
Flaming 19,8-4 1,14 
Flaming 20,2 + 1,29 


Gesamtergebnis | 150 | 20,0--0,69 


Tabelle 16. Triturus vulgaris. . 


Datum des 


Tier Nr. Fundort zs 
% Fanges _ Versuches a 
1 Umgebung von 20,3 +1,38 
Berlin 

2 Swinesund 20,9 + 0,99 
Stdnorwegen 

3 Swinesund 22, 8+1,17 
Stidnorwegen 


(Eine Zusammenfassung der Hinzelergebnisse wurde wegen der Abweichung 
von Tier Nr. 3 nicht vorgenommen.) 


Die Werte sind bedeutend tiefer als sie in Tabelle 14 ftir die einzelnen 
Arten angegeben wurden. Die Daten der Tabelle 14 beziehen sich 
simtlich auf Tiere, die entweder im Spatherbst (Oktober/November) 
untersucht worden waren oder sich bereits seit mehr als einem Jahr 
in Gefangenschaft befunden hatten. Es scheint demnach, als hatten die 
-Molche im Frihjahr, wenn sie die Gewiisser bewohnen, eine tiefere V.T. 
als spater, wenn sie zum Landleben iibergegangen sind; vgl. Tier Nr. 3 
von Triturus vulgaris, bei dem am 28. 6. sich die V.T. bereits wesentlich 
erhéht hat. Tier Nr. 1 und 3 von Triturus alpestris wurden am 
18. bzw. 23. 10. 44 noch einmal gepriift und hatten jetzt eine Vorzugs- 
temperatur von 22,8-+1,44°C bzw. 22,4 + 1,62°C, erreichten also den 
gleichen Wert wie Bergmolche allgemein nach langerer Gefangenschaft. 
Leider standen keine Tiere zur Verfiigung, die im Herbst gefangen 
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und danach sofort auf ihre V.T.-Héhe hin untersucht wurden. DaB 
nach lingerer Gefangenschaft die Senkung der V.T. im Frihjahr 
unterbleibt, scheint einleuchtend zu sein. Nach allgemeiner Erfahrung 
aller Terrarianer, die Molche auf dem Lande halten, verliert sich 
mit der Lange der Gefangenschaft die Neigung der Tiere, sich im 
Friihjahr ins Wasser zu begeben und sie sind nur schwer an diese 
erneute Umstellung zu gewodhnen. Es unterbleiben meist Paarungs- 
trieb, Liebesspiele und die volle Ausbildung der sekundaren Geschlechts- 
merkmale. Fallt diese ganze Umbildungstendenz fort, so wird sich 
auch die Vorzugstemperatur mit Beginn des Frihjahrs nicht mehr 
aindern. Diese Erklarung ware plausibel, wenn sie allgemeine Giiltig- 
keit hatte und durch eine groBe Zahl von Versuchen gestiitzt ware. 
Aus diesen wenigen Beobachtungen jedoch schon feste Schliisse zu 
ziehen, scheint mir sehr verfriiht, zumal andere Untersuchungsreihen 
wieder dagegen sprechen. Herr Prof. Herrer hatte mir freundlicher- 
weise eine Anzahl Fadenmolche tiberlassen, die sein Sohn, W.-R. HErR- 
TER am 23. 4. 44 in St. Jean de Luz, Frankreich, gefangen hatte. Sie 
wurden in der Zeit vom 11.—17. 5.44 auf ihre V.T.-Werte gepriift. 
Es ergab sich fiir 6 Tiere bei n=300 eine Vorzugstemperatur von 
19,6 -+0,45° C. Dieser tiefe Wert im Vergleich zu Triturus helveticus 
aus Altenbrak i. Harz lieB die Vermutung aufkommen, daB auch Faden- 
molche im Frihjahr eine tiefere V.T. haben als spaiter im Jahr. Sie wur- 
den in der Folgezeit auf dem Lande gehalten und zwischen dem 1. und 
4. 11. 44 noch einmal untersucht mit dem Ergebnis: M+3m= 20,0 + 


M. 


0,579 C. Die Erhéhung ist praktisch unbedeutend: aoa = 1,6. Wor- 


auf die unterschiedliche Vorzugstemperatur der Fadenmolche aus Frank- 
reich zuriickzufiihren ist, vermag ich nicht zu sagen. Auffiillig war, daB 
die Tiere nicht nur in Farbung und Zeichnung von den deutschen Exem- 
plaren abwichen, sie waren auch kleiner und bedeutend zierlicher in ihrem 
Korperbau als diese. Es ist wahrscheinlich, daB es sich hierbei um eine 
andere Unterart gehandelt hat. Wie mir Herr Prof. Mertens mitteilte, 
wird aus Portugal die Zwergrasse sequeirai WouTERSTORFE beschrie- 
ben. Ob wir es bei den franzésischen Exemplaren mit dieser oder 
noch einer anderen Rasse zu tun haben, vermag ich nicht zu sagen. 
Ks fallt auf, daB die Tiere aus dem wirmeren Klima eine tiefere Vor- 
zugstemperatur haben. Ein ahnlicher Fall wurde bei Triturus cristatus 
carnifex Laur. beobachtet. Vielleicht liegt die unterschiedliche Vorzugs- 
temperatur der Teichmolche aus Siidnorwegen im Vergleich zu Tieren 
aus der Berliner Umgebung nicht an der verschiedenen Jahreszeit der 
Untersuchung; es kénnte sein, daB auch die geographisch weit getrenn- 
ten Fundorte mit verantwortlich zu machen sind. Zwei Kammolche 
allerdings vom gleichen norwegischen Fundort und gleichem Fangdatum 


Uber Vorzugstemperaturen von Amphibien. 383 


ergaben bei einer Untersuchung am 10. und 13. 6. 44 eine Vorzugstem- 
peratur von 21,4 -+ 1,05° C (n = 100). Praktisch bestand hier kein Unter- 

M,—M : 
memset == 2,2). Zwei 
Triturus cristatus carnifex aus Albanien dagegen hatten eine etwas 
tiefere Vorzugstemperatur als die Stammform: M + 3m=19,4-40,75°C; 
Datum des Fanges: Juni 1943, Datum des Versuches: 18. bzw. 24.1.44; 
M,—M, 

mDift 4335 

Die Verhiltnisse in klarer Weise zu tiberblicken und auf einen gene- 
rellen Nenner zu bringen, ist nicht méglich. Erst ausgedehnte Unter- 
suchungen an Triturus-Arten zu verschiedenen Jahreszeiten und von 
den verschiedensten geographischen Punkten kénnen eine iibersicht- 
liche Klarung schaffen. 

2. Jungtiere. Zuletzt noch einen kurzen Hinweis auf einige Beob- 
achtungen an 7'riturus-Jungtieren (meist ljahrige Exemplare), nach 
denen es scheint, als hatten diese hohere Vorzugstemperatur als die er- 
wachsenen, folglich Tabelle 17. 


schied zu Tieren aus der Berliner Umgebung ( 


Tabelle 17. 
Anzahl 
Tierart Fundort Her ae n uM = - wy 
Tiere 
Triturus vulgaris L. . . . . Umgebung von 4 200 | 24,6-+0,96 
Berlin 
Triturus alpestris Laur. . . Harz 1 50 24,5+1,47 
Triturus cristatus Laur. . . | Umgebung von 2 100 24,7+1,11 
: Berlin, Swine- 
| sund Norwegen 


Auffallig ist die Gleichheit der 3 Werte, doch kann diese auf einem 
Zufall béruhen, denn die Streuungen der einzelnen Tiere waren recht 
groB. Ich méchte es iiberhaupt vermeiden, von einer ,,V.T. der 7'ri- 
turus-Jungtiere zu sprechen, da ihr thermotaktisches Orientierungs- 
vermégen so schlecht war, daB man kaum von einer Bevorzugung 
einer bestimmten Temperaturzone sprechen konnte. Auf jeden Fall 
erwiesen sie sich héheren Temperaturen gegeniiber weitaus weniger 
~empfindlich als die erwachsenen Artgenossen. Ein junger Teichmolch 
'“muBte immer wieder aus einem Temperaturgebiet von + 31°C auf- 
gescheucht werden! Der junge Bergmolch hatte von.50 Ablesungen 
14mal bei +27°C geruht. Wenn man dem entgegensetzt, dafs ein 
erwachsener Fadenmolch bereits bei -+-32°C in Warmestarre gefallen 
war, so sind die Ergebnisse recht erstaunlich. Vielleicht beruht die 
groBere Widerstandsfahigkeit gegeniiber hoheren Temperaturen bei den 
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jungen Molchen auf ihrem stark ausgepriigten Landleben. Man konnte 
vermuten, daB sich ihre ,,V.T.‘‘ erst dann erniedrigt, wenn sie die Ge- 
wisser aufsuchen und an eine Parallele zu den im Frihjahr gefangenen 
und kurz danach gepriiften erwachsenen Berg- und Teichmolchen 
denken. Doch bei dem geringen Zahlenmaterial muf es vorerst bei 
Spekulationen bleiben, vielleicht wiirde sich bei ausgedehnter Unter- 
suchung dieser Verhiltnisse noch manche interessante Beziehung in der 
angedeuteten Richtung ergeben. 


Zusammenfassung. 

In vorliegender Untersuchung wurden alle deutschen Amphibien- 
_arten auf ihre Vorzugstemperatur gepriift und Vergleiche zu einer Reihe 
auslindischer, teils europiaischer, teils auBereuropiischer Arten gezogen. 
In folgender Tabelle sind noch einmal die Vorzugstemperaturen aller 
ead Amphibienarten bzw. -unterarten oder -rassen, zusammengestellt. 


Tabelle 18. 


Tierart 


M+3m 
+ °C 


Tierart 


Mi3m 
+ °C 


Bufo arenarum... . zwischen | Rana esculenta .... . 28,7 +0,48 
30—38° Pelobates fuscus fuscus . . | 28,7--0,78 
schwankend | Hyla regilla ...... 28,7 + 0,63 
Alytes cisternasi. . . .. 33,2+0,51 | Polypedates buergeri . 28,7 + 0,99 
Hyperolius horstocki . . . | 33,1+0,87 | Rana dalmatina. ... . 28,4 + 0,66 
Discoglossus pictus victus zwischen | Rana pipiens. ... . 28,3 +0,42 
: 28—34° Hyperolius marmoratus 
schwankend RYCSEAE ot Eee ee 28,2 +.0,93 
Bufo viridis arabicus 33,0 + 0,60 | Hula arborea meridionalis | 27,9--0,78 
Bufo viridis viridis 32,9-L0,42 | Hyla arborea arborea. . . | 27,4+0,66 
Bufo mauritanicus 32,1+0,72 | Bufo bufo spinosus 27,0 + 0,84 
Hyla raddiana.. .. . . 31,8 -+0,66 | Bufo bufo bufo - : 26,9 + 0,48 
Microhyla carolinensis . . | 31,6+-0,87 | Bombina variegata var iegata 26,2 + 0,57 
Alytes obstetricans. . . 31,5+0,39 | Tritutus vulgaris 23,5 + 0,60 
Hyla crucifer . . 31,4+0,99 | Triturus alpestris . 22,6 + 0,42 
Rana ridibunda . 30,9 -- 0,69 | Bombina variegata scabra 21,5 +0,87 
Bufo calamita. . 30,1-+0,57 | Bombina bombina . . 21,2 + 0,42 
Pelobates cultripes. . . 30,0--1,11 | Triturus helveticus. . . . | 21,2-+-0,66 
Pelodytes punctatus . ... | 29,9-+0,66 | Triturus cristatus cristatus | 20,6 ++ 0,36 
Hyla arborea savignyi . 29,8-+0,75 | Triturus cristatus carnifexr | 19,4-+0,75 
Discoglossus pictus sardus | 29,7+.0,66 | Salamandra salamandra 
GRA OnVaVER eee.) a suis 29,6 40,51 salamandra. . 18,6 + 0,45 
Rana temporaria 29,6 -+0,51 | Salamandra atra 18,5 + 0,31 
Rana clamitans . . . 29,1+1,17 


Die Vorzugstemperatur ist also auch bei den Amphibien artlich 


fixiert. Dabei stimmen die V.T.-Werte zwischen Artangehérigen auch 
von geographisch weit getrennten Fundorten iiberein. Unterarten oder 
Rassen haben oft — nicht immer — die gleiche Vorzugstemperatur wie 
die Stammform. Im allgemeinen haben Arten aus einem warmeren 
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Klima eine héhere V.T. als solche aus kiihlen Gebieten, Wasserbewohner 
eine tiefere V.T. als Arten, die sich starker an das Landleben angepaBt 
haben. Die Vorzugstemperaturen der Urodelen liegen im ganzen tiefer 
als die der Anuren. Eine Ausnahme machen Bombina bombina und — 
Bombina variegata scabra, Anuren mit stark wassergebundener Lebens- 
weise. HERTER hat verschiedentlich auf die Zusammenhange zwischen 
artlicher Vorzugstemperaturhéhe und der Stammesgeschichte hin- 


gewiesen: ,,Kine Gruppe aus einem warmen Entstehungszentrum stellt — et 
aie 


daher héhere Warmeanspriiche als die Angehérigen einer Gruppe, die 
sich in einem kiithlen Klima entwickelt hat‘‘ (HERTER 1943, S. 249). 
Es wire méglich, daB hierin ein Erklirungsfaktor fiir die allgemein 


héhere V.T. der Anuren gegeben ist. HmrrEer (1940a) hat festgestellt, f 


daB Schlangen tiefere Vorzugstemperaturen haben als Echsen, und 
man kénnte annehmen, daB in den Warmeverhiiltnissen des Ent- 
stehungsortes einer bestimmten Gruppe die primire Begriindung zur 
Festlegung der erblichen V.T. liegt. Das hieBe also, daB wir das Ent- 
stehungszentrum der Urodelen in einem kiihleren Gebiet suchen miBten 
als das der Anuren. Das bestiitigt auch die geographische Verbreitung: 
die Anuren sind vorwiegend tropisch bis subtropisch verbreitet und 
entwickem in der warmen Zone die grote Artenfiille, wihrend die 
Urodelen mit wenigen Ausnahmen Tiere der Holarktis sind. 

Die Beziehungen zwischen Biotop und thermotaktischem Optimum 
sind auch bei den Amphibien sehr deutliche. Die artliche geographische 
Verbreitung entspricht im allgemeinen den artlichen Vorzugstempera- 
turhéhen. 
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ZUR RESISTENZ DER NEMATOCERENLARVEN (DIPTERA) 
IN DEN PHYTOTELMEN VON DIPSACUS SILVESTER Houpson. 
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I. Einleitung. 

Die ,,hangenden Aquarien™ der Pflanzen werden seit Varcas (1928) 
als Phytotelmen bezeichnet. Sie stellen Kleinstgewasser oder Miniatur- 
 biotope dar. Eine Ubersicht iiber die Phytotelmen und die bis jetzt 
in ihnen nachgewiesenen Nematoceren — hauptsachlich Chironomiden — 
hat unlangst THIENEMANN (1954), nach Erdteilen und Landern geordnet, 
gegeben. Ihre weiteste Verbreitung finden Phytotelmen in den Tropen. 
Wenn wir von den Baumhéhlen absehen, so sind in den gemaBigten 
Klimaten solche Kleinstgewasser auf pflanzlicher Grundlage, welche 
eventuell als Brutgewasser von Nematoceren in Frage kommen, haupt- 
sichlich die mit Niederschlagwasser gefiillten Blattscheidenbecken der 
Pflanze Dipsacus silvester. Fir unser Florengebiet werden auBerdem 
noch die Arten D. pilosus L., D. fullonum MituER und D. laciniata L. 
aufgefiihrt. Da bei D. pilosus die Blatter gestielt sind, fehlen an ihrem 
Grunde die regenwasseraufspeichernden Blattachselhohlen. Die Arten 
D. fullonum und D. laciniatia diirften wegen ihrer sehr sporadischen Ver- 
breitung als Ausbilder von Miickenbrutgewaissern héchstens eine lokale 
Bedeutung erlangen. Die Phytotelmen der Umbelliferen Heracleum 
sphondylium L., Angelica silvestris L. und Archangelica officinalis Horr- 
~ MANN scheiden fiir die folgenden Erérterungen aus, da meines Wissens 
in ihnen eine Entwicklung von Miicken noch nicht beobachtet worden 
ist. Von der Brustwurz heiBt es zwar bei Hzct: ,,Die stark weitbauchi- 
gen Blattscheiden bewirken einen guten Knospenschutz fiir die jungen 
SproBspitzen; sie sind oft mit Wasser gefiillt und dienen dann als Auf- 
enthaltsort fiir Wasserorganismen. ALPATEFF (1922) fand in solchen 
Blattachselbecken 1 Pinnularia, 2 Rhizopoden, 9 Ciliaten, ferner Rota- 
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torien, Nematoden, Tardigraden, Nacktschnecken, Collembelen, Dip- 
terenmaden und einen Ohrwurm. Diese Fauna in einzelnen dieser 
2—5 cm Wasser haltenden Becken ist noch 3 Wochen nach dem letzten 
Regenfall in voller Entwicklung.“ Es ist sicherlich kein Zufall, wenn von 
mir im letzten Sommer im Méhnetal zwischen Giinne und Neheim- 
Hiisten, wo oft die genannten Umbelliferen und die Kardendisteln auf 
engstem Raume beisammenstanden, in den Blattscheiden der Dolden- 
bliitler im Gegensatz zu Dipsacus silvester niemals Nematocerenlarven 
angetroffen wurden. Die hingenden Aquarien bei Angelica silvestris — 
bei Heracleum sphondylium und Archangelica officinalis liegen die Dinge 
ahnlich — kommen dadurch zustande, daB die Blattstiele blattartige 
Verbreiterungen aufweisen, welche um den Pflanzenstengel herumgreifen. 
Da aber die Blattscheidenrander auf der blattabgewandten Stengelseite 
nur unten verwachsen sind, lauft regelmaiBig das Regenwasser bis auf 
kleinste Reste in den Blattachseln ab. DaB aber die sonst bauchigen 
Blattscheiden vorziigliche Verstecke fiir lichtscheue Tiere (z. B. Forficula 
auricularia L. und verschiedene Collembolen) abgeben, sei nebenbei 
erwahnt. 

Dagegen weisen bei Dipsacus silvester die Stengelbasen der kreuz- 
gegenstindigen Blatter laminaartige Verbreiterungen auf, die um den 
Pflanzenstengel tiitenformig verwachsen sind. Auf diese Weise kommen 
Blattachselbecken zustande, welche Wasserreservoire von etwa 20 bis 
60 cm® Inhalt umfassen kénnen. Die Angabe von VarGa (1928), nach 
welcher die 5—7 Becken einer Pflanze unter giinstigen Umstinden tiber 
1 Liter Wasser zu fassen vermégen, erscheint mir viel zu hoch. 

Die aquatile Fauna und Flora der Blattscheiden-Phytotelmen der 
Karde sind speziell von Varea (1928), BRanpr (1935), Pasrvié (1942) 
und neuerdings von Bope (1952) untersucht worden. Wiahrend VarGa, 
Branpt und Pastvicé unter den in den Phytotelmen der Karde ange- 
troffenen Bewohnern auch Miickenlarven erwihnen, wird dennoch von 
Pastvic auf Grund von angestellten Versuchen das ,,Miickenbriiten“ in 
den Zisternen ziemlich negativ beurteilt. Er brachte naémlich Eier und 
verschiedene Altersstadien der Larven einer Anopheles sp. und von Culex 
pipiens in die hangenden Aquarien. Dabei gediehen die Jugendformen 
der ubiquitaéren Miicke Culex pipens gar nicht, wahrend von dem Ano- 
pheles-Material nur die fast erwachsenen Larven ausreiften. 

Seit GomrHGEBuER (1925) ist bekannt, daB von dem Heleidengenus 
Dasyhelea die Art D. bilineata Gorrue. sich hauptsichlich in den Phyto- 
telmen von Dipsacus silvester entwickelt. ZAVREL (1941) erwaihnt auBer- 
dem aus den Kardenzisternen die Micke Metriocnemus hirticollis var. 
dipsact ZAVREL. Seit STRENZKE (1950a—c) wissen wir, da® das Genus 
Metriocnemus mit den Arten scirpi KreFFER und inopinatus STRENZKE 
auf die Blattscheiden von Scirpus silvaticus L. angewiesen ist. Doch 
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steht noch nicht fest, ob die genannten Miicken auf Grund der Entwick- 
lung ihrer Larven als phytotelmatobiont (THIENEMANN 1954) oder nur 
als phytotelmatophil zu bezeichnen sind. Auch bleibt festzustellen, ob 
bei diesen Arten die Bimdung an die Phytotelmen schon so eng geworden 
ist, da die Spezies der Gattung Metriocnemus auf die Waldsimse und 
die von Dasyhelea bilinata auf Dipsacus-Arten ausschlieBlich angewiesen 
sind. Nach der bereits mitgeteilten Beobachtung von ZAVREL scheint 
dies keineswegs der Fall zu sein. Wenn auch Pastvié einmal in den 
Dipsacus-Zisternen — allerdings in den Blattscheidenbecken von D. laci- 
niata — zwei kleine Larven einer Anopheles sp. (maculipennis?) ange- 
troffen hat, so scheinen im groBen und ganzen die heimischen Phyto- 
telmen — abgesehen von den Baumhohlen — fiir eine Entwicklung von 
Culicidenlarven auszuscheiden. Ubrigens wurden auch die Larven von 
Dasyhelea bilineata in den Dipsacus-Zisternen in der Gegend von Frei- 
burg von E. F. Firrxau (vgl. THIENEMANN 1954) sehr haufig angetroffen. 
Dieser Beobachter sammelte sogar am Kaiserstuhl aus dem gleichen 
Biotop 2 kleine Chironomiden der plwmosus-Gruppe. 

Ich konnte in den an Niederschlagen so reichen Sommer 1953 in 
Abstanden von wenigen Tagen die im Mohnetal bei Neheim-Hiisten an 
einigen Platzen gar nicht seltenen Kardendisteln auf die tierischen Be- 
wohner ihrer Blattachselbecken untersuchen. Von Mitte Juli ab — die 
Pflanzen wiesen um diesen Zeitpunkt eine Hohe von 1,50 m auf, die 
Bliitenképfe begannen sich zu offnun — bis in die erste Augustdekade 
hinein, als sich allenthalben an den Pflanzen Anzeichen ihres herbstlichen 
Absterbens offenbarten und die Blattscheidenbehalter meist zerrissen 
und schon undicht geworden waren, wurden von mir in den Dipsacus- 
Phytotelmen fast regelmaBig Larven von Dasyhelea bilineata’ angetroffen. 

Die Blattachseltiimpel der Karde zahlen sicherlich zu den kleinsten 
und verginglichsten aquatilen Lebensraumen. Ihre Wasserfillung ist 
zunachst von den jeweiligen Niederschligen abhingig. Je nach dem 
Habitat der Pflanzen ist die Verdunstung recht unterschiedlich. An 
besonders windigen Stellen kommt mechanische Entleerung der Achsel- 
weiher hinzu. Allerdings diirfte das durch Windbewegung aus den oberen 
und kleineren Blattaquarien entleerte Wasser den unteren Phytotelmen 
wieder zugute kommen und dort Verdunstungsverluste teilweise kom- 
pensieren. 

Der Wind bringt mit gréberen und feineren Bodenpartikelchen bald 
Zysten und Sporen in die Miniaturweiher. Die zur Entwicklung kom- 
menden Cyanophyceen und Chlorophyceen machen den Beginn, es 


1 Bei der Bestimmung des Materials muBte ich im Anfang die Hilfe der Herren 
Professor Dr. THiENEMANN-Pl6n, Dr. M. GorrcHEBuER-Gent und Dr. K. Mayer- 
Berlin-Dahlem in Anspruch nehmen. Ihnen allen sei fiir ihre Mitthewaltung auf- 
richtig gedankt. 
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folgen in kurzem Abstand die tierischen Konsumenten. Einen wichtigen 
Faktor bilden Tierleichen: Stets ertrinken Raupen, Spinnen, Klein- 
mollusken (u. a. Succinea, Hyalinia sp.), ja sogar Fluginsekten in den 
Phytotelmen (vgl. MiincuBERG 1955). Besonders zum Herbst hin nah- 
men mit den anorganischen Sedimenten dolischen Ursprungs die un- 
zersetzt gebliebenen Materialien in den Dipsacus-Zisternen zu. Bei so 
weitgehender Abhangigkeit von der AuSenwelt kénnen sich in den 
Phytotelmen-Biozénosen Auf- und Abbauvorginge nicht die Waage 
halten: sie sind hochgradig instabil. 

Die Widerstandsfahigkeit der D. bilineata-Larven gegen die extremen 
Lebensbedingungen in den Phytotelmen ist Gegenstand dieser kurzen 
Mitteilung. Einige Bemerkungen tiber den Lebenszyklus der Art seien 
vorausgeschickt. 


IT. Der Lebenszyklus von Dasyhelea bilineata. 


Unsere Kenntnisse tiber die Generationsfolge von D. bilineata sind 
noch sehr liickenhaft. Ich habe in den Zisternen merkwirdigerweise nur 
immer gréBere, fast ausgewachsene Larven angetroffen, welche sich im 
Laboratorium in den naichsten 8 Tagen verpuppten. Bei THIENEMANN 
(1954) findet sich nur der Hinweis, dafB bei den Genera Metriocnemus 
und Dasyhelea im Laufe des Sommers mehrere Generationen zur Ent- 
wicklung kommen. RouNneERtT (1950) berichtet bei den in Baumhoéhlen 
sich entwickelnden Nematocerenlarven von dem gleichzeitigen Auftreten 
verschiedener Entwicklungsstufen. Es dirfte memes Erachtens schwierig 
sein, die Generationen dieser Miicken sicher gegeneinander abzugrenzen. 

Wir wissen zur Zeit auch noch nicht, in welcher Form die Jugend- 
stadien der Kardenmicke die kalte Jahreszeit tiberdauern. Mitte bis 
Ende August spatestens sind die Kardenpflanzen abgestorben und die 
Blattachselbecken zerrissen. Wo sind von da ab die Miicken geblieben ? 
SrorA (1939) vermutet, daB D. obscura, welche er im zeitigen Friihling 
in kleinen Wasserpfiitzen auf steinigem Untergrund mit faulenden Laub- 
resten fand, auf der Larvenstufe iiberwintert. Versuche von Ziman 
(THIENEMANN 1954) bestatigen, da die Larven von D. geleiana im 
Winter nicht absterben, sondern das Kinfrieren vertragen. Letzteres 
erwahnen auch THIENEMANN und Ro#NeERT (1950). Rounert fand in 
auftauendem Kis von Baumhohlen haufig Larven von D. lignicola und 
D. sensualis. Unlingst hat RemMertr (1953) eine bisher unbekannte 
Dasyhelea-Art beschrieben, welche er bezeichnenderweise tiber Puppen 
aus Larven geziichtet hat, die einer véllig hartgefrorenen Regenrinne 
entstammten. Mayer (in litt.) hat im Eismeer nach AbschluB der 
Vegetationsperiode in Rockpools junge Dasyheleiden-Larven angetroffen. 
Mit dem herbstlichen Absterben der Kardenpflanzen hort die Bindung 
der D. bilineata-Larven an ihre sommerlichen Entwicklungsgewasser auf. 
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Tm Spatherbst werden die trockenen Pflanzen bis auf wenig zugiingliche 
Ortlichkeiten fiir Kranzbindereien geschnitten. Ich habe wiederholt aus 
von vereinzelt stehengebliebenen Pflanzen die Sedimentreste aus den 
inneren Winkelecken der zerrissenen Blattscheiden ins Laboratorium 
genommen. Es gelang lediglich, Puppenexuvien (Abb. 1b) in den Ab- 
satzen zu finden. 

Damit sind wir bei weiteren offenen Fragen angelangt. Aus Rock- 
pools und Baumhdéhlen-Phytotelmen (RoHNERT 1950) sind die Larven 
von D. bilineata noch nicht nachge- 
wiesen. Es ist auch nicht anzuneh- 
men, da sie in diesen Miniaturbio- 
topen noch angetroffen werden 
koénnten. Wenn aber die Jugend- 
formen von D. bilineata die kalte 
Jahreszeit in benachbarten, groBeren 
stagnierenden Gewassern verbrin- 
gen, so muB die Micke in denselben 
auch ihre Metamorphose absolvieren. 
Den dann in der warmen Jahreszeit 
in den Pflanzengewassern zur Ent- 
wicklung kommenden Populationen 
der Miicke ware ihre Einwanderung 
aus perennierenden Biotopen vor- 
ausgegangen. In diesem Falle waren 
die Larven von D. bilineata nicht als 
phytotelmatobiont, sondern allen- 
falls als phytotelmatophil zu charak- 
terisieren. Ungeklart ist ferner, ob Abb. 1a u. b. a Dorsalansicht der Puppe 
sich die Verbreitung von D. bilineata oe RU A ea Fis 
mit der die Blattscheidenbecken exuvie von Dasyhelea bilineata. 
ausbildenden Pflanze deckt. Nur 
wenn dies der Fall sein sollte, ware der Bindung von D. bilineata in die 
Phytotelmen der Karde ein relativ hohes Alter zuzuerkennen. Diese 
Feststellungen lassen sich mutatis mutandis auch schon auf das Genus 
Metriocnemus mit den Species scirpi und inopinatus und der Substrat- 
pflanze Scirpus silvaticus anwenden. 

Wie erfolgt bei D. bilineata die Eiablage? Daten fehlen auch tiber 
die Dauer der Ei- und Larvenentwicklung. Ihre Puppenruhe bei einer 
AuBentemperatur von 20—25°C wahrt nach meinen Aufzeichnungen 
im Laboratorium etwa 4—6 Tage. Die Larve und Puppe von D. bili- 
neata sind sorgfailtig von GoETGHEBUER (1925) beschrieben worden. 
Morphologische Angaben finden sich u. a. auch bei THIENEMANN (1928) 
und STRENZKE (1950d). Ich kann mich daher auf die Wiedergabe von 
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Zeichnungen der Puppe (Abb. la), ihrer Exuvie sowie ihres Analendes 
(Abb. 2b) und eines ihrer Prothorakalhérner (Abb. 2c) und des Hinter- 
leibsendes der Larve (Abb. 2a) mit den ausgestiilpten Analschlauchen 
beschranken. 


III. Widerstandsfihigkeit der D. bilineata-Larven 
gegen zeitweilige Austrocknung. 
Da in den Kardenzisternen der Wasserstand je nach den Nieder- 
schlags-, Wind- und Standortsverhaltnissen grof{en Schwankungen unter- 
worfen ist, mu8 von vornherein von Nematocerenlarven, welche sich in 


Abb. 2a—c. a Hinterleib der Larve von Dasyhelea bilineata mit den ausgestilpten Anal- 
schléuchen (stark yergréBert). b Analende der Puppe von Dasyhelea bilineata (stark 
vergroBert). ¢ Prothorakalhorn yon der Puppe von Dasyhelea bilineata (stark vergr6 Bert). 


diesen Miniaturbiotopen zu entwickeln vermégen, eine groBe Unempfind- 
lichkeit gegen temporire Austrocknung vorausgesetzt werden. Wahrend 
VarGA (1928) angibt, daB nach der Fillung der Blattachselbecken von 
Dipscasus das Wasser in ihnen innerhalb von 6—12 Tagen verdunstet 
ist, reichen zu diesem Ergebnis nach meinen Aufzeichnungen im Hoch- 
sommer schon 2—3 Tage aus. Die Evaporation der Blattachselweiher 
erfahrt durch die Bestandsdichte der Pflanzen und des Bodenbewuchses 
erhebliche Schwankungen. In giinstigen Fallen verdunstet aber selbst 
nach langeren Trockenperioden in den untersten und geriéumigen 
Zisternen das Wasser niemals vollstindig. Wahrend langerer Trocken- 
perioden erfahren die Sedimente in den Blattachseltrichtern der Karde 
allenfalls wihrend der insolationsfreien Tagesabschnitte durch den Tau 
eine Erhohung ihres Feuchtigkeitsgehaltes. Mehrtagige Trockenperioden 
in der heiBen Jahreszeit bilden aber im allgemeinen eine Ausnahme. Die 
Resistenz der Dasyhelea-Larven gegen Exsikkation ist schon mehrfach 
experimentell nachgewiesen worden. ZAVREL (1935) und SrorA (1939) 
arbeiteten mit D. obscura, wahrend Srpess vy. Zman (1931) iiber die 
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Experimente berichtet, die er an den aus ungarischen Lithotelmen her- 
rihrenden Larven von D. geleiana Z1Lau angestellt hat. Uber die Ver- 
suche ist von GELEI (1930) berichtet worden. Danach iiberstehen die 
Larven die Trockenheit in warmer trockener Erde in einer Art von ana- 
biotischem Zustand. Die Laboratoriumsluft mit einer relativen Feuch- 
tigkeit von 53% ertrugen die Jugendformen von D. geleiana 2 Wochen, 
wahrend sie in trockener Erde ohne Ausfall die Exsikkation sogar 
40 Tage lang aushielten. Ja, nach 8taigiger Aufbewahrung der die Larven 
bergenden Erde in einem mit CaCl, beschickten Exsikkator blieben noch 
38,1% der Tiere am Leben. Trockene Erde setzt also auf Grund ihrer 
Gasadsorptionsfahigkeit und durch ihre grof®e relative Feuchtigkeit die 
Dasyhelea-Larven in den Stand, wochenlange Exsikkation im Zustand 
latenten Lebens zu tiberdauern. Hinton (1951) priifte die Resistenz 
gegen Austrocknung der aus kleinen Rockpools Nordnigeriens stammen- 
den Larven von Polypedilum vanderplanki Hinton. Er konnte diese 
Larven 18 Monate lang trocken aufbewahren. Nach dieser Zeitspanne 
wurden wieder 90% aktiv. Er wies durch mehrere Versuche auch ihre 
Widerstandsfahigkeit gegen hohe Temperaturen nach (vgl. THIENE- 
MANN 1954). 

Wurde der hauptsachlich aus anorganischen Materialien bestehende 
Schlamm ausgetrockneter Kardenzisternen mit Wasser verrihrt, so 
zeigten sich im Sediment bald die sich duferst triage verhaltenden 
Larven von D. bilineata und nicht selten die an der Wasseroberflache 
hangenden Puppen der Micke. 

Die Temperaturen in den Phytotelmen gleichen weitgehend denen 
der AufBenluft. Es kénnen also in diesen Kleinstgewassern bzw. in ihrem 
Schlamm nur Nematocerenlarven gedeihen, welche gleichzeitig neben 
der Austrocknung groBe Temperaturschwankungen innerhalb kiirzester 
Zeit aushalten kénnen. Die D. bilineata-Larven zeichnen sich neben 
ihrer groBen Unempfindlichkeit gegen Austrocknung durch Eury- 
thermie aus. 


IV. Ernihrung und Atmung der D. bilineata-Larven. 


Gleich den dendrolimnetobionten Larven von D. lignicola KIEFFER 
und sensualis KizFFER (ROHNERT 1950) fressen die Jugendstadien von 
D. bilineata den Detritus, der in den Phytotelmen stets vorhanden ist. 
Was die Atmung betrifft, so sei zunaichst darauf hingewiesen, da infolge 
der Faulnis ertrinkender Tiere (s. oben) ein starker Sauerstoffschwund 
resultieren muB, fiir den es offenbar keine Kompensation geben kann; 
denn wenn VarGa (1928) es fiir wahrscheinlich halt, daB das Zisternen- 
wasser durch die Epidermiszellen und durch die Stomata mit einer 
geniigenden Menge von O, versorgt wird, so ist hinsichtlich der Spalt- 
éffnungen seine Annahme falsch und entbehrt wohl auch beziiglich der 
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kutikularen Absonderung von O, des Beweises. Die Stomata befinden 
sich namlich bei dem bifazial gebauten Dipsacus-Blatt nur auf der Blatt- 
unterseite (Abb. 3a und b). In GlasgefaBen gehaltene bilineata-Larven 
hielten sich gern in der Nahe der Wasseroberfliche an den Wandungen 
auf. Sie unterschieden sich durch dieses Verhalten kaum von dem der 
Puppen. Nur bei starken Beunruhigungen lieBen sich sowohl Puppen 
als auch Larven auf den Grund der Gefa®e sinken. Auf jeden Fall weisen 
die Larven den O,-Verhaltnissen gegentiber eine groBe Unempfindlich- 
keit auf. Nach Ronnert kommen die Chironomidenlarven der Baum- 
héhlen-Phytotelmen (auf diesen Biotop sind die Dasyhelea-Arten lignt- 
cola und sensualis beschrankt) im Gegensatz zu anderen Dendrolimneto- 


Abb. 3a u. b. a Hin Stiick der Epidermisoberseite von Dipsacus silvester aus der Zisternen- 
region. Hs sind keine stomataren Hinrichtungen vorhanden. VergréBerung 300fach. b Eine 
Epidermispartie der Blattunterseite aus der Zisternenregion mit Stomata. 

VergréBerung 300fach. 


bionten zum Luftholen nicht an die Oberfliche. Die Autorin ver- 
mutet, da sie anaerob leben, eine Annahme, die experimentell gepriift 
werden miiBte. 


V. Widerstandsfahigkeit der D. bilineata-Larven gegen chemische Hinfliisse. 


Varca hat in den Zisternen von Dipsacus silvester den py-Wert 
ermittelt. Die Inhalte erwiesen sich bei einem py von 7,605—8,085 als 
deutlich alkalisch. Varga ist aber voll beizupflichten, wenn er schreibt, 
daB die in den Phytotelmen ausgebildeten Verhiltnisse keineswegs kon- 
stant sind. Mitunter ist der den Phytotelmen entstrémende Schwefel- 
wasserstoffgeruch deutlich wahrzunehmen. Bei einem merklichen Ge- 
halt an Schwefelwasserstoff oder aber an Huminsiuren miiBte das 
Zisternenwasser eine saure Reaktion aufweisen. Uber den Chemismus 
der Blattachselweiher sind wir also noch ungeniigend unterrichtet. Ge- 
naue hydrochemische Untersuchungen sind notwendig. 

Kine weitreichende Unempfindlichkeit der bilineata-Larven und 
-Puppen gegen chemische Einfliisse ergab sich aus einigen Beobachtungen 
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und Versuchen. Im letzten Sommer fiel mir an den an der MéhnestraBe 
bei Giinne stehenden Karden das véllige Fehlen des griinen Algen- 
bewuchses auf. Ich mache dafiir den feinen Staub der Teerchaussee 
verantwortlich, welcher von Kraftfahrzeugen emporgewirbelt, in die 
Kardenzisternen gelangt. Niemals vermifBte ich aber in den sicher an 
bituminésen Beimengungen reichen Absitzen D. bilineata-Larven. 

Um die Resistenz der D. bilineata-Larven gegen Chemikalien zu er- 
proben, brachte ich Larven und Puppen in 0,5%ige Essigsiure- und in 
0,5 %ige Kochsalzl6sung. In der NaCl-Lésung legten die trigen Larven 
und ebenfalls die Puppen kein auffalliges Verhalten an den Tag. Sie 
entwickelten sich normal und ohne Ausfall. Die in die verdiinnte Essig- 
siure tiberfiihrten Larven hingegen verrieten durch staéndig schlagende 
Bewegungen zumindest ihre Unruhe. Von 100 Larven, welche der 
0,5% igen organischen Saure ausgesetzt wurden, lebten noch nach 
6 Tagen 10. Doch waren ihre Bewegungen nur noch schwach. 40 (=40%) 
waren abgestorben, wahrend sich in der gleichen Spanne Zeit 50% ver- 
puppt hatten. Die Puppen wurden tiglich gezahlt, sofort heraus- 
genommen und in gewohnliches Wasser gebracht. Von den 50 Puppen 
waren 15 abgestorben. Aus 35 gelang es mir, Imagines zu ziehen. An 
den Puppen fiel mir ihre auffallend hellgelbe Farbung auf, wahrend 
sonst die D. bilineata-Puppen (Abb. la) stets dunkelbraun bis schwarz 
gefarbt sind. Offenbar wird das Dunkelwerden der juvenilen Puppen 
durch die Essigsaéure verhindert. Die in der Essigsaurelosung erhaltenen 
Puppen dunkelten auch nicht nach ihrer Uberfithrung in reines Wasser 
nach. Es schliipften normale Imagines. Ohne in den Fehler einer vor- 
eiligen Generalisierung zu fallen oder die bei den tropischen Kannen- 
pflanzen ausgebildeten Verhaltnisse zur Bekraftigung heranzuziehen, 
darf es als erwiesen gelten, da es sich bei den Larven von D. bilineata 
auch um eurycheme Organismen handelt. 


Zusammenfassung. 


1. Das Vorkommen der Larven und Puppen von Dasyhelea bilineata 
Gortue. in den Phytotelmen von Dipsacus silvester wurde untersucht. 
Die fiir das Leben von Nematocerenlarven in den Phytotelmen be- 
stehenden Fragen werden an Hand der vorliegenden Literatur be- 
sprochen.— ~ 

2. Die physikalisch-chemischen Bedingungen in den Phytotelmen 
sind weitgehend von der AuBenwelt abhangig, dadurch sehr wechselnd 
und oft extrem. Es handelt sich um hochgradig instabile Kleinst- 
gewasser. 

3. Von den in den Phytotelmen lebenden Nematocerenlarven wird 
daher eine hohe Resistenz gegen Austrocknung, gegen hohe Tempera- 
turen, gegen O,-Schwund und gegen sonstige stoffliche Hinfliisse ver- 
langt und lat sich zum Teil auch erweisen. 
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4. Der Lebenskreis von Dasyhelea bilineata ist in entscheidenden 
Punkten noch unbekannt. Es laBt sich daher noch nicht entscheiden, 
ob die Art phytotelmatobiont oder nur phytotelmatophil ist. 


Literatur. 
Axpator, W. W.: Epiphytengewasser und deren Fauna. Russ. hydrobiol. Z. 
1922. — Bonz, Fr.: Mikroskopische Lebensgemeinschaften im zusammengewach- 


senen Blattgrund der Weberkarde. Mikrokosmios 41, 75—79 (1952). — BRANDT, 
A. v.: Kleinlebewesen in Pflanzengewassern (Phytotelmen). Prakt. Mikrosk. 3, 
3—10 (1935). — Epwarps, F.: Dasyhelea dufowri Las.: British biting Midges. 
Trans. Entomol. Soc. Lond. 1926, 389. — GrLext, J. v.: Die Ertragung der Trocken- 
heit durch Dasyhelea-Larven. Arb. 1. Abt. Ungar. Biol. Forsch. Inst. 1939, S. 265 
bis 271. — GorrucEsuer, M.: Notes biologiques et morphologiques sur Dasyhelea 
bilineata GorTua. Diptera 1, 121—124 (1925). — Dasyhelea dufourt Las. In Lrnp- 
NER, Die Fliegen der palaarktischen Region, Liefg 77, Fig. 13a, S. 32. — Huet: 
Illustrierte Flora von Deutschland, Bd. V/2, 1338 u. Bd. VI/1, 8. 282. — 
Hinton, H. E.: A new Chironomid from Africa, the larva of which can be dehydrat- 
ed without injury. Proc. Zool. Soc. Lond. 121 (II), 371—3880 (1951). — Kizrrer, 
J. J.: Chironomides d’Europe conservés au Musee National Hongrois de Budapest. 
Ann. Mus. nat. Hung. 17, 1—16 (1919). — Chironomidae Ceratopogoninae. Faune 
de France 11 (1925). — Mayer, K.: Zur Imaginalbiologie der Ceratopogoniden. 
Dtsch. entomol. Z. 1938, 56—63. — Die Metamorphose der Ceratopogoniden. Ein 
Beitrag zur Morphologie, Systematik, Okologie und Biologie des Jugendstadiums 
dieser Dipterenfamilie. Arch. Naturgesch., N. F. 3, 205—288 (1934). — Die 
Macropeza-Gruppe der Heleiden. Beitr. Entomol. 2, 582—585 (1952). — Die 
Morphologie der Metamorphosestadien und ihre Bedeutung fiir die systematische 
Gliederung der Heleiden (Dipt.) 14. Internat. Zool. Kongr. Kopenhagen 1953, 
1 8S. — Mtncusere, P.: Die Blattachselbecken der Karde als Gefahrenherd fiir 
die Kleintierwelt. Z. angew. Zool. (in Druck). — Pastv1é, V.: Uber die Méglichkeit 
des Miickenbriitens in Dipsacus-Zisternen. Arch. Hydrobiol. 88, 446—450 (1942). — 
Remmert, H.: Dasyhelea tecticola n.sp., eine Ceratopogonide aus Regenrinnen, 
Beitr. Entomol. 3, 333—336 (1953). — BonNneErt, U.: Wassererfiillte Baumhdéhlen 
und ihre Besiedlung. Arch. Hydrobiol. 44, 472—516 (1950). — SrorA, R.: Mit- 
teilungen tiber die Nematoceren Finnlands II. Notulae entomologicae 19, 16—30 
(1939). — Srrenzkn, K.: Wassertiere als Bewohner der Waldsimse. Heimat 57, 
14—16 (1950a). — Scirpus silvaticus, eine ,,gewasserbildende‘‘ Pflanze der nord- 
deutschen Flora. Forschgn u. Fortschr. 26, 47—48 (1950b). — Die Pflanzen- 
gewasser von Scirpus silvaticus und ihre Tierwelt. Arch. Hydrobiol. 44, 123—170 
(1950c). — Dasyhelea lithotelmatica n. sp. In THIENEMANN, Lunzer Chironomiden. 
Arch. Hydrobiol. Suppl. 18, 178—187 (1950d). — TurenEemann, A.: Chironomiden- 
Metamorphosen I. Arch. Hydrobiol. 19, 585—623 (1928). — Die Tierwelt. der 
tropischen Pflanzengewasser. Arch, Hydrobiol. Suppl. 18, 1—91 (1934). — Tau- 
gewasser. Hine Literaturstudie tiber die limnologische Bedeutung des Taus und 
Nebels, Z. Erdkunde 1948, 219—244. — Lebensraum: Lebensbedingung und 
Lebenshindernis. Orion 5, 417—421 (1950). — Leben, Verbreitung und wirtschaft- 
liche Bedeutung der Chironomiden. Stuttgart: E. Schweizerbart 1954. — Varaa, L.: 
Kin interessanter Biotop der Biozénose von Wasserorganismen. Biol. Zbl. 48, 
143—162 (1928). — ZaVreL, J.: Ze Zivota v NejmenSich Tutiach. Piiroda 28, 1—4 
(1928). — Chironomidarum Larvae et Nymphae IV (Genus Metriocnemus V D 
Wutp). Acta Soc. Sci. nat. Moravicae 18, H. 7, 1—28 (1941). — Zman, G. SEBESS, 
v.: Anabiotische Dipteren. Arch. Hydrobiol. 28, 310—329 (1931). 


Dr. Paut Mincupere, Soest (Westf.), Windmiihlenweg 93. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43, S. 397—424 (1955). 


ENDOSYMBIOSESTUDIEN AN SCHILDLAUSEN. 
II. STICTOCOCCUS DIVERSISETA*, 
Von 
Pavt BUCHNER. 
Mit 20 Textabbildungen. 
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I. Die Symbionten und ihr Verhalten bei der Entwicklung von Weibchen 
und Minnchen. 

Die tiberraschenden Feststellungen, die ich hinsichtlich der sym- 
biontischen Einrichtungen bei Stictococcus sjoestedti Cock. machen konnte 
(1954), lieBen begreiflicherweise den Wunsch wach werden, noch andere 
Arten zum Vergleich heranzuziehen. DaB8 sich hierbei wesentliche Ab- 
weichungen einstellen wiirden, war freilich kaum zu erwarten, nachdem 
die Unterfamilie der Stictococcinen nur wenige, durchweg der gleichen 
Gattung Stictococcus zugeteilte Arten umfaBt und diese obendrein ein 
in klimatischer Hinsicht sehr einheitliches Areal bewohnen. Sind sie 
doch alle auf das tropische Afrika beschrankt und deckt sich hierbei ihr 
Vorkommen offenbar recht genau mit dem Gebiet, das hinsichtlich 
Temperatur und Feuchtigkeit fiir die Anpflanzung von Theobroma cacao 
geeignet ist. Dazu kommt weiterhin der Umstand, dal} die bisher be- 
schriebenen Arten — Vayssibre fithrt 1936 zehn Arten auf — einander 
offenkundig sehr nahestehen. Schreibt doch der genannte Autor: «En 
dehors des caractéres énoncés dans la diagnose du genre, toutes ces 

-espéces ont de nombreux points communs qui n’ont jamais été constatés, 
& ma connaissance, dans les autres groupes des Coccides. Il est intéressant 
de les souligner d’une fagon particuliérey (1936, S. 350). 

Um so gréBer war meine Uberraschung, als ich Gelegenheit hatte, 
eine zweite Art, Stictococcus diversiseta Stiv., hinsichtlich ihrer Symbiose 
zu untersuchen und dabei feststellen muBte, daB diese in vieler Hinsicht 
von den Sti. sjoestedti auszeichnenden Einrichtungen abweicht. Das 
Material, das mir leider nur in sehr beschranktem Umfang und in zum 


* Aus der von der Deutschen Forschungsgemeinschaft eingerichteten, der 
Symbioseforschung dienenden Arbeitsstiatte in Porto d’Ischia (Napoli). 
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Teil mangelhaftem Erhaltungszustand zur Verfiigung stand, war von 
SinvesTRI 1912/13 im éstlichen Afrika (Aburi) an Anona gesammelt 
worden und hatte seiner Erstbeschreibung (1915) gedient!. Wenn es 
auch nicht zu einer alle Stadien des symbiontischen Zyklus in gleicher 
Weise umfassenden Darstellung ausreichte, so gestattete es immerhin die 
Aufdeckung der sehr wesentlichen Unterschiede, welche bei dieser Art 
hinsichtlich der Natur der Symbionten, der Ubertragungsweise und der 
friihen Embryonalentwicklung gegentiber Sti. sjoestedti bestehen. 

Aus der Beschreibung StivesTRris ging bereits hervor, da die beiden 
die Unterfamilie gegeniiber allen anderen bekannten Schildlausen aus- 
zeichnenden EKigentiimlichkeiten auch fiir diese Art gelten. Auch bei 
St. diversiseta werden bereits die mannlichen ersten Larvenstadien mit 
vollig rudimentiren Mundteilen geboren und unterscheiden sich auch 
sonst hinsichtlich ihrer 4uferen Morphologie von den entsprechenden 
weiblichen Stadien. Dariiber hinaus gestattete mein Material auch ohne 
weiteres die Feststellung, da®B die drei sonstigen erstmalig bei Siz. sjoestedti 
von mir festgestellten Eigentiimlichkeiten der Gattung — der auf 
jiingste, dotterfreie Ovocyten zuriickverlegte Beginn der Entwicklung, 
die totale Furchung und das Fehlen der Symbionten im mannlichen 
Geschlecht — bei diversiseta in gleicher Weise wiederkehren. Anderer- 
seits ergaben sich aber derart tiefgreifende Unterschiede hinsichtlich der 
Natur der Symbionten, der Art ihrer Ubertragung, der Wege, welche 
die friihe Embryonalentwicklung einschlagt, und der Art, wie sich der 
Follikel hierbei verhalt, da eine wenn auch stellenweise zur Unvoll- 
kommenheit verurteilte Darstellung unerlaBlich erschien. 

Die erste Uberraschung, welche Sti. diversiseta brachte, betrifft die 
Natur der Symbionten. Bei sjoestedti handelte es sich um kleineSchlaiuche, 
welche dicht gedrangt Zellen bewohnen, die sich auf friihe Furchungs- 
zellen zuriickfiihren lassen und spater vornehmlich die Randpartien der 
Tiere einnehmen. Im Zusammenhang mit der Ubertragung wandeln sie 
sich, wenn sie in unmittelbaren Kontakt mit dem Follikel entsprechend 
alter Ovocyten gelangen, in rundliche Formen, aus denen dann schon 
auf friihen Stadien der Entwicklung wieder Schliuche hervorgehen. 
Nach allem, was wir von so gearteten Symbionten wissen, kann ihre 
Bakteriennatur kaum bezweifelt werden. Sti. diversiseta aber lebt in 
Symbiose mit recht stattlichen hefeartigen Organismen, wie sie ja auch 
ganz abnlich von einer Reihe anderer Cocciden — allen Lecaniinen und 
einem Teil der Asterolecaniinen und Tachardinen — bekannt sind. Es 
sind die gleichen, bald birnférmigen, bald mehr schlankovalen Formen, 
welche terminale Knospen bilden und bei regerer Vermehrung hiufig in 
3—4 Glieder aufweisende Ketten tibergehen. Regelrechte Schliuche, 
wie sie bei den Lecaniinen nicht selten entstehen, kamen jedoch niemals 

* Ich verdanke es der Liebenswiirdigkeit von Prof. Grus. Russo in Portici. 
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zu Gesicht. Wie auch sonst enthalten sie zumeist einige wenige starker 
farbbare Einschliisse (Abb. 1). Man wird vermuten diirfen, da es sich 
auch hier um Ascomyceten handelt, die sich im tierischen Wirt lediglich 
in Form von Conidien fortpflanzen, in Kultur aber Mycelien bilden, wie 
dies vor Jahren von ScHwaktz (1924) fiir die Symbionten von Lecaniwm 
wahrscheinlich gemacht wurde. 

Bei Sti. diversiseta liegen diese Organismen stets in ansehnlichen Zellen 
mit je einem vieleckigen Kern und kommen niemals auferdem frei in 
der Lymphe vor, wie dies bei den Lecaniinen zumeist der Fall ist und 


Abb. 1. Drei Mycetocyten mit den Hefen, zwei Fettzellen, eine Blutzelle. 


fiir Lakshadia ebenfalls angegeben wird. Diese Mycetocyten durchsetzen 
aber nicht nur die peripheren Bereiche des Wirtsk6rpers, wie bei sjoestedti, 
sondern finden sich allerorts zwischen den wesentlich kleineren, niemals 
Symbionten enthaltenden Fettzellen, den Ovariolen und den iibrigen 
Organen. 

Ubertragung der Symbionten. Der Bau der Ovarien entspricht ganz 
dem friiher von sjoestedti geschilderten, wenn abermals die paarigen 
Eileiter Seitenaste treiben, an deren Enden die Ovariolen und die ver- 
schieden alten Embryonen biischelf6rmig angeordnet sind und ein ter- 
minales Keimlager laufend neue Gruppen von 4 Ovocyten abspaltet, 
die sich in je eine Eizelle und 3 Nihrzellen differenzieren. Wie bei 
sjoestedti schlieBt an das Follikelepithel noch eine zunachst diinne Lage 
von sekundaren Hiillzellen an. Ihr liegen nach aufen allerorts Myceto- 
eyten an, welchen die der Ubertragung dienenden Symbionten ent- 
stammen. 

Wenn die Ovocyte auf dem Stadium der ersten Reifeteilung steht, 
erscheinen zwar die ersten Symbionten in den Zellen der auBeren Hiille, 
fehlen aber durchaus im Eiplasma (Abb. 2). Dieser Zustand erscheint 
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auf meinen Priaparaten tiberaus haufig. Immer handelt es sich dann um 
Metaphasen; die schlanken Spindeln liegen stets in einem etwa die Halfte 
der Ovocyte einnehmenden, rundlichen Hof, der an ihr hinteres Ende 
grenzt und von einem dichteren, granulierten Plasma gebildet wird, das 
sichtlich auf den noch nicht véllig aufgelésten Kern zuriickgeht. Gleich- 
zeitig entsteht hinter der Ovocyte stets ein sichelformiger leerer Raum. 
Nicht selten beschreiben die Spindeln einen der Kriimmung der ehe- 
maligen Kernmembran folgenden Bogen. Man hat angesichts der Hau- 
fung solcher Stadien den Eindruck, da die Ovocyte in diesem Zustande 
auf die Besamung wartet, wie dies ja auch sonst bei Insekten in ahn- 
licher Weise zur Beobachtung kommt. 

Die anschlieBenden Phasen des weiteren Verlaufes der Reifeteilungen, 
die Entstehung des mannlichen Vorkernes, seine Verschmelzung mit 
dem weiblichen Kern und die erste Furchungsteilung, die ich von 
sjoestedtt eingehend beschreiben konnte, fehlen leider in meinem so be- 
schrankten Material nahezu véllig. Nicht zuletzt ist dies auf den sich 
auch hinsichtlich der weiteren Embryonalentwicklung sehr unangenehm 
bemerkbar machenden Umstand zuriickzufihren, dai ganz allgemein 
die einzelnen Entwicklungsstadien keineswegs bei diesem Objekt so 
bunt durcheinandergewiirfelt sind, wie bei sjoestedti. Offensichtlich geht 
vielmehr die Entwicklung in Schiiben vor sich, die es mit sich bringen, 
daB in einem Weibchen gewisse Stadien in groBer Anzahl vorhanden 
sind, wahrend andere vollig fehlen. Besonders peinlich macht sich dieser 
Umstand auch dadurch bemerkbar, daB sich diese Rhythmik auch auf 
die Entwicklung infizierter und nichtinfizierter Embryonen erstreckt, 
so daB in einem Individuum gewisse Stadien entweder von weiblichen 
oder mannlichen Embryonen reprasentiert werden. 

Wahrend ich von der ersten Furchungsteilung nur eine einzige Telo- 
phase zu Gesicht bekam, sind infizierte 2-Zellen-Stadien nicht selten 
(Abb. 3). Die hintere der beiden wohlbegrenzten Blastomeren ist dann 
stets groBer als die vordere und in dem Raum, der sich jetzt zwischen 
ihnen findet, liegen nun einige wenige Symbionten und die beiden 
Richtungsk6rper. Die Hefen miissen also die AuBere Hiille verlassen und 
das Follikelepithel passiert haben. Gleichzeitig tauchen solche jetzt aber 
auch vereinzelt in dem Ei und Niahrzellen trennenden Abschnitt des 
Follikels auf (auf Abb. 3 nur ein einziger Symbiont). Die Richtungs- 
k6rper sind zwar nicht so gut zu erkennen, wie bei sjoestedti, aber man 
kann sich jedenfalls davon iiberzeugen, daB auch bei diversiseta der erste 
Richtungskorper eine zwar viel unscheinbarere, aber jedenfalls ganz 
ahnlich geartete Spindel bildet, deren hier besonders dine, fadenfomige 
Fortsitze weit iiber den kleinen Zelleib hinausragen und fast ein Sper- 
matozoon vortaéuschen kénnen (Abb. 3). Der zweite Richtungskérper 
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stellt auch bei dieser Art ein unscheinbares Plasmafragment mit einem 
kleinen Kern dar. 

Auf etwas spateren Stadien der Furchung finden sich zwischen den 
locker und ungeordnet gelegenen Blastomeren kaum mehr Symbionten, 
doch ist jetzt der Halsteil des Follikels und das Plasma der Nihrzellen 
voll von solchen. Inwieweit diese Zunahme auf einer Vermehrung der 
ersten Ankémmlinge oder auf weiterem Zuzug beruht, ist nicht zu sagen. 
Im Falle der Abb. 4 liegt- jedenfalls eine Hefezelle noch rechts im Follikel 
und kénnte die zu hinterst gelegene auch eben erst tibergetreten sein, und 
auf einem folgenden Stadium bemerkt man sogar noch einige Symbionten 
in der sekundaren Hiille (Abb. 5 links). 

Vor allem aber ist dieser Abb. 5 eine fiir die weitere Entwicklung sehr 
bedeutungsvolle Veranderung gegentiber den vorangehenden Stadien zu 
entnehmen. Die bis dahin schlanke Ovariole hat sich wesentlich ver- 
kurzt und verbreitert. Sie erscheint wie zusammengestaucht, die vorher 
gestreckten Follikelzellen sind hoher geworden, die Nahrzellen riicken 
naher an den Embryo heran, die Zellen der sekundiiren Hille schieben 
sich unter gleichzeitiger Vermehrung zum Teil tibereinander, so daB sie 
schlieBlich die ganze Ovariole als dicker Mantel umgeben und _all- 
mihlich ein breiteif6rmiges Gebilde entsteht, in dem zuinnerst die 
Furchungszellen liegen. Auf Abb. 5 ist dieser Zustand schon weitgehend 
angebahnt. Die Symbionten durchsetzen in Anzahl das Gebiet der Nahr-  . 
zellen und den Halsteil des Follikels, haben sich aber in Nachbarschaft 
der Furchungszellen nicht vermehrt. 

Fir die unmittelbar anschlieBenden sehr seltsamen Geschehnisse 
- miissen mannliche Entwicklungsstadien herangezogen werden, da sie in 
der Reihe der mir zur Verfiigung stehenden infizierten Ovariolen 
leider fehlen. Auf Abb. 7 ist die Ovariole bereits fast ebensobreit wie 
hoch und véllig frei von Symbionten. Die Nahrzellreste sind naher an 
die Furchungszellen herangezogen worden und die Follikelzellen schlieBen 
beide schon recht eng zusammen. Im Bereich der Blastomeren bilden 
die letzteren, wohl infolge der Verkiirzung, jetzt eine doppelte Wand. 
Die Bausteine der sekundaren Hiille sind zahlreicher und plasmareicher 
geworden und vor allem, soweit sie die nach.innen schauende Wand 
bilden, zum Teil bereits betrachtlich gewachsen. Eine weitere wichtige 
Verinderung ist auch bei den zu hinterst gelegenen Follikelzellen an- 
gebahnt worden, wenn sie jetzt beginnen, das epitheliale Gefiige auf- 
zugeben und sich abzurunden. 

Diese beiden Prozesse schreiten rasch fort. Der Embryo stellt namlich 
immer noch eine aus wenigen Zellen bestehende Morula dar, wenn die 
innerste Lage der Hiillzellen schon zu grofBen, langlichen, unregelmaBig 
gestalteten und sich nur noch da und dort bertihrenden Zellen geworden 


Abb. 2—6. Entstehung weiblicher Embryonen. Abb. 2. Erste Reifeteilung, Symbionten 
dringen in die sekundire Hille. Abb. 3. 2-Zellen-Stadium, Symbionten zwischen den 
Blastomeren und im Halsteil des Follikels. Abb. 4. Fortgeschrittenes Furchungsstadium., 
Symbionten jetzt auch zahlreich zwischen den Nahrzellen und im Follikel. Abb. 5. Ver- 
kiirzung der Ovariole, die sekundire Hille wird ansehnlicher; zahlreiche Symbionten im 
Follikel und zwischen den Nahrzellen, keine Zunahme im Embryo. Abb. 6. Fortgeschrittenes 
Furchungsstadium; die Follikelzellen abgerundet, von der sekundéren Hille stammende 
Riesenzellen in der hinteren Region infiziert. 
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ist und die Tendenz zur Abkugelung der Follikelzellen in ihrem ganzen 
Bereich wesentliche Fortschritte gemacht hat (Abb. 8). Das Plasma der 
Nahrzellen ist dann fast véllig geschwunden, ihre drei Kerne erscheinen 
dicht zusammengedringt. Die Blastomeren heben sich dank ihrem 
vakuolisierten Plasma und den groBen Nukleolen ihrer Kerne sehr deut- 
lich von den Follikelzellen ab, deren Chromatingeriist wesentlich dichter 
ist und die héchstens unscheinbare Nukleolen besitzen. Die Kerne der 
,»Riesenhillzellen“ sind entsprechend groB und dicht strukturiert. Die 
spindelférmig bleibenden Zellen der sekundaren Hiille enthalten nicht 
selten Mitosen und haben noch betrichtlich an Zahl zugenommen. 
Wenn ich auch nicht iiber solche Stadien der allmahlichen Sonderung 
einer inneren Lage von heranwachsenden Hiillzellen und der Abkugelung 
der Follikelzellen bei gleichzeitigem Vorhandensein von Symbionten 
verfiige, so wird doch die Liicke, welche zwischen der Abb. 5 und 6 
besteht, durch die eben geschilderten Vorginge an mannlichen Em- 
bryonen sehr wohl tiberbriickt. In einem meiner wenigen Tiere erscheint 
erfreulicherweise der Zustand, den Abb. 6 wiedergibt, in gréBerer Zahl. 
Die Zellen der Morula liegen jetzt sehr locker, die Follikelzellen haben 
sich durchweg vollig abgekugelt — gelegentlich enthalt eine von ihnen 
jetzt 2 Kerne — und umgeben allseitig, aber nach hinten zu in gr6Berer 
Zahl, die Furchungszellen. Oben am Rande erkennt man noch zwei 
Nahrzellkerne, hie und da liegen zwischen den abgerundeten Zellen auch 
nichtkugelige, ebenfalls dem Follikel entstammende Elemente miteckigen 
Kernen. Die Riesenzellen der sekundiren Hille heben sich, wie auf den 
entsprechenden miannlichen Stadien scharf von der anschlieBSenden, hier 
nur aus Griinden der Raumersparnis nicht in ihrem ganzen Umfang 
gezeichneten Hiille ab. Aber sie erscheinen jetzt nur noch in der vorderen 
Halfte unverandert und wohlbegrenzt; in der hinteren sind ihre Grenzen 
undeutlich und ihre Kerne eckig geworden, ihr Plasma aber enthalt nun 
die da und dort Knospen tragenden Symbionten! Zwischen den Blasto- 
meren hingegen sind solche jetzt und in der Folge niemals mehr zu sehen. 
Man muB sich also vorstellen, daB im Zusammenhang mit der Ab- 
rundung und Lockerung der Follikelzellen die zwischen ihnen gelegenen 
Hefezellen frei geworden sind und allmahlich nach hinten gedrangt und 
hier von den Riesenzellen aufgenommen wurden. Diejenigen Symbionten, 
welche in geringer Zahl zwischen den Blastomeren erschienen waren, 
miissen dabei, wenn sie nicht itiberhaupt zugrunde gegangen sind, den 
AnschluB an die ja in erster Linie im Bereich der Nahrzellen und im 
angrenzenden Teil des Follikels gestapelten Genossen gefunden haben. 
Wie auf iiberaus seltsame Weise aus den morulaformigen Furchungs- 
stadium ein Embryo mit Keimstreif, Amnion und Serosa wird, kann 
wiederum nur an Hand von mannlichen Keimen geschildert werden. 
Die Abrundung der Follikelzellen, welche auf Abb. 8 eben erst einsetzte, 
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schreitet auch bei Abwesenheit der Symbionten in ganz ahnlicher Weise 
fort, wie es das infizierte Stadium der Abb. 6 vorfiihrte. Doch gesellt sich 
nun alsbald eine weitere Zellsorte zu den schon vorhandenen Blasto- 
meren, Follikelderivaten und Riesenzellen der sekundaren Hille. Auf 
Abb. 9, d.h. auf einem Stadium, bei dem die Lockerung der Follikel- 
zellen in vollem Gang ist, erscheinen, zunachst in einigem Abstand von 
den Blastomeren, einige wenige, wesentlich gréBere Elemente, welche 
durch ihre groBe Nukleolen enthaltenden Kerne auffallen. Auf einem 
etwas weiter entwickelten Zustand, auf dem die Follikelzellen bereits 
schirfer von den embryonalen Zellen geschieden sind, bekunden sie 
jedoch ihre engen Beziehungen zur zentralen Masse der Furchungszellen, 
die inzwischen zahlreicher und kleiner geworden sind, mit aller Deutlich- 
keit (Abb.10). Man kann jetzt, von der tibrigen, auch in der Folge nicht 
mehr auf den Zeichnungen beriicksichtigten sekundiren Hille abgesehen, 
5 deutlich geschiedene Zellsorten unterscheiden: die zentralen Zellen, 
die sich lebhaft vermehren, die neu aufgetretenen groBen, sie nun allseitig 
umschlieBenden Elemente, die abgedrangten runden ehemaligen Follikel- 
zellen, die drei degenerierenden Nahrzellen und die zuduBerst liegenden, 
der sekundiren Hiille angeh6renden Riesenzellen. Um diese Zeit ist aber 
auch in der sekundaren Hille noch eine weitere Differenzierung ein- 
getreten. Eine mittlere Lage von Zellen ist abermals wesentlich heran- 
gewachsen, wenn ihre VergréBerung auch nicht den Grad erreicht, wie 
vorher bei den wandstiindigen Riesenzellen (Abb. 11). Vermutlich wird 
diese Verainderung mit den trophischen Leistungen der Hiille zusammen- 
hangen. 

Das weitere Schicksal der die kleineren Blastomeren umschlieBenden 
Zellen gibt tiber ihre zuniichst ratselhafte Natur eindeutige Auskunft. 
Es handelt sich um embryonale Elemente, welche in Balde die Serosa 
zu liefern haben! Daf ihre Entstehung wirklich auf den zunachst nur 
aus einer Zellsorte bestehenden Haufen von Furchungszellen zuriick- 
geht, erhellt nicht nur aus ihrem kinftigen Verhalten. Es begegnen 
vielmehr Bilder, auf denen stellenweise der Unterschied der beiden Zell- 
sorten nur angebahnt erscheint, wie etwa auf Abb. 13. Wenn zunichst 
der Kontakt dieser neuen Sorte von embryonalen Zellen mit der anfang- 
lich allein vorhandenen Morula vielfach mehr oder weniger unterbrochen 
ist, so hangt dies sichtlich in erster Linie davon ab, da ihre Entstehung 
und die Abdrangung der Follikelzellen vom Embryo zeitlich ineinander- 


Abb. 7—11. Friihe Stadien der Entwicklung minnlicher Embryonen ohne Anwesenheit 
von Symbionten. Abb. 7. Die Ovariole verkiirzt. Abb. 8. Beginn der Abkugelung der 
Follikelzellen, an der Innenseite der stark verdickten sekundiren Hiille sind die Riesen- 
zellen entstanden. Abb. 9. Die Follikelzellen sind alle abgerundet und gelockert; erste 
Entstehung der kiinftigen Serosazellen, oben die Niihrzellkerne. Abb. 10. Ein ansehnlicher 
Haufen embryonaler Zellen von einer Lage kiinftiger Serosazellen umgeben. Abb. 11. Aus- 
schnitt aus der sekundiren Hiille solcher Stadien; inmitten der spindelf6rmigen Zellen 
differenzierte sich abermals eine Lage plasmareicherer Zellen. 
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greifen. Das fihrt dazu, da oft da und dort runde Follikelzellen noch 
zwischen die embryonalen eingekeilt sind, ja diese mehr oder weniger 
weitgehend deformieren kénnen, bis sie endlich alle ausgestoBen sind. 
So entweicht auf Abb. 12 oben eben eine Follikelzelle, wihrend seitlich 
noch zwei weitere die embryonale Hiille unterbrechen, und wird auch 
auf Abb. 10 eine nach der Peripherie abgeschoben. Auf solche Weise 
wird auch die weitgehende Dislozierung der peripheren Embryonalzellen 
auf Abb. 9 verstiindlich, bei der es sich um ein wesentlich friiheres 
Stadium der zentrifugalen Bewegung der Follikelzellen handelt. 

SchlieBlich kommt aber stets eine ununterbrochene, allseitige ein- 
schichtige Lage von grofen, abgeplatteten Zellen zustande, die ent- 
sprechend gréBere Kerne enthalten, als die zentralen embryonalen Zellen, 
und deren Plasma oft sehr ansehnliche Vakuolen birgt (Abb. 13). Um 
diese Zeit sind die zentralen Zellen bereits deutlich rosettenférmig ge- 
ordnet. Ist dieser Zustand erreicht, so setzt wieder ein sehr merkwirdiger 
ProzeB ein. Zwischen der Rosette und ihrer Umhiillung entsteht rundum 
ein mit Flissigkeit gefillter Raum mit zundchst sparlichem Geriistwerk 
und Hand in Hand damit werden die peripheren Zellen immer weiter 
abgehoben! Gleichzeitig erscheinen etliche im Gerinnsel verankerte 
eckige Kerne (Abb. 14). Ein erster ist bereits vor der Abhebung der um- 
hiillenden Zellen auf Abb. 13 (links) zwischen diesen und der Rosette 
eingekeilt. 

Nun lassen sich endlich die Begriffe der normalen Insektenentwick- 
lung auch auf unser Objekt anwenden. Die zentrale Rosette stellt die 
Anlage von Keimstreif und Amnion, die Umhiillung die kinftige Serosa 
dar, der neue, nur mit Flissigkeit geftillte Raum entspricht dem sonst 
das Deutoplast enthaltenden Eiplasma, bei den in ihm erscheinenden 
Kernen handelt es sich um typische Dotterkerne. Die weitere Entwick- 
lung bestatigt dies ohne weiteres. Die Abhebung der Serosa nimmt unter 
gleichzeitiger Vermehrung und VergréBerung der Zellen zu, die Rosette 
wachst zu einem schlauchformigen Gebilde mit zunichst allseitig 
gleich hohem Epithel aus und verlotet am oberen Pol mit der Serosa. 
Der die Dotterkerne enthaltende Raum wird gleichzeitig immer gréBer 
(Abb. 15, 16). 

Wiahrend sich in meinem Material die einzelnen Etappen dieses kein 
Gegenstiick besitzenden Prozesses, soweit es sich um symbiontenfreie 
Stadien handelt, in ziemlich liickenloser Reihe finden, fehlen die an 
Abb. 6 anschlieBenden Phasen der infizierten Keime. Erst Zustinde, 
Abb.12—15. Entstehung des Keimstreifs und der Serosa bei minnlichen Embryonen. 
Abb. 12. Letze Follikelzellen verlassen den Embryo, in seiner Peripherie verschmelzen sie 
za Syncytien. Abb. 13, Auftreten einer ersten Dotterzelle im Embryo. Abb. 14. Bin 
fliissigkeitgefiillter Raum hebt die Serosa ab; die iibrigen embryonalen Zellen bilden eine 
Rosette. Abb. 15, Die sich ausdehnende Serosa drangt die ehemaligen Follikelzellen und 


Riesenzellen an die Wand der nichtgezeichneten sekundiren Hille, die Anlage des Keim- 
streifs und des Amnions verwichst mit der Serosa. 
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welche der Abb. 15 der Mannchenentwicklung entsprechen, sind wieder 
reichlich vorhanden (Abb. 16). Aus ihnen geht hervor, daf allmahlich 
alle Riesenzellen der sekundiren Hiille nach hinten gedrangt werden und 
daB sie gleichzeitig siimtlich bei der provisorischen Aufnahme der Hefen 
Verwendung finden. Die gleiche Verlagerung haben nahezu samtliche 


Abb. 16. Weiblicher Embryo. Fortgeschrittene Invagination des Keimstreifs; Symbionten 
und die abgerundeten ehemaligen Follikelzellen wurden von den Riesenzellen aufgenommen 
und nach hinten abgedringt. 


abgerundete Follikelzellen erlitten. Nur ganz vereinzelt finden sich noch 
in der oberen Halfte des hier sehr eng gewordenen Raumes zwischen dem 
Embryo und der sekundaren Hiille, die in der Zeichnung wieder nicht 
beriicksichtigt wurde, und gelegentlich entdeckt man zwischen ihnen 
auch noch eine zurtickgebliebene Hefezelle. Der gré8te Teil der nach 
hinten verschobenen ehemaligen Follikelzellen aber wird dort, ganz wie 
die Hefen, von den Riesenzellen aufgenommen, ohne daB sie etwa in 
ihnen der Auflésung verfielen. Entsprechend dieser doppelten Belastung 
nehmen die letzteren noch an GréBe zu und werden ihre Kerne, wie so 


oft in ahnlichen Fallen, infolge der ansehnlichen Einschliisse weitgehend 
deformiert. 
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Immer noch liegen somit auf diesem schon so weit in der Entwicklung 
fortgeschrittenem Stadium die Symbionten auferhalb des Embryos! 
Aber der Zeitpunkt ihres endlichen Ubertritts ist nun nicht mehr allzu 
fern. Der Embryo dehnt sich vorher, vor allem auch durch Flissigkeits- 
aufnahme, noch betrachtlich aus und nimmt eine mehr rundliche oder 
ovale Gestalt an, die Serosa wird Hand in Hand damit vor allem in den 
seitlichen Bereichen recht diinn, der Keimstreif wird zu einem viel 
zellreicheren S-formig gekriimmten Gebilde, bei dem sich jetzt das 
streckenweise bereits aus niederen Zellen bestehende Amnion als solches 
erkennen lat. Auf diesem Stadium wird der zentrale, hinterste Teil der 
Serosa zur Hinfallspforte. Hier tauchen jetzt im Plasma der Serosazellen 
vereinzelte Hefen auf, andere sinken eben in dasselbe ein und wieder 
andere sind bereits nach innen weitergegeben worden. Deutlich ist zu 
erkennen, daB diese einen Anziehungspunkt fiir die tiberall verstreuten 
Dotterkerne darstellen, denn solche finden sich alsbald in gréBerer Zahl 
zwischen und am Rande der immer gréfer werdenden Ansammlung von 
Symbionten (Abb. 17, die nun bei etwas schwiicherer VergréBerung ge- 
zeichnet wurde). Abb. 18 ist dem gleichen Embryo entnommen, ent- 
spricht aber im Mafstab den Abb. 1—16). Ihr ist zu entnehmen, da 
gelegentlich auch einmal auf diesem Wege eine der ehemaligen Follikel- 
zellen nach innen verschleppt wird und da8 lebhafte Knospung zu dieser 
Zeit im Gang ist. 

Allmahlich werden immer mehr Hefen von den Riesenzellen frei- 
gegeben und nehmen auch die frei liegenden kugeligen Zellen an Zahl 
betrachtlich zu. Die Serosa wirkt eben wie ein Sieb, durch das nur 
Symbionten passieren kénnen. Abb. 19 bezieht sich auf einen Embryo, 
bei dem der Ubertritt derselben in vollem Gang ist und dokumentiert 
die selektionierende Tatigkeit der Serosa besonders schén, doch finden 
sich hier auf anderen Schnitten noch ansehnliche Mengen von Hefen 
auBerhalb von ihr. Wieder sind mehrere Kugelzellen in den Embryo 
geraten und liegen zum Teil der Innenseite der Serosa an. Eine von ihnen 
liegt auch in deren Plasma. Dergleichen ist keineswegs selten (vgl. 
Abb. 17!), endet aber offenbar immer mit dem Untergang solcher ver- 
irrter Elemente. 

Abb. 20 illustriert den Abschlu8 der Infektion des Embryos. Der 
Keimstreif nimmt jetzt den gréBten Teil des Raumes ein, die Extremi- 
taiten und die Anhinge des Kopfes sind angelegt. Das Amnion 
ist sehr diinn geworden. Die Symbionten liegen dorsal vom Keim- 
streif und in der Kopfregion und fiillen hier den schmalen verfiig- 
baren Raum weitgehend aus. Zwischen ihnen finden sich gleichmafig 
verteilt die vieleckig gewordenen ehemaligen Dotterzellen. Zellgren- 
zen sind in meinem Material nicht einwandfrei zu erkennen. Wenn sie 
noch nicht vorhanden sind, miissen sie ja alsbald gebildet werden, denn 
es dirfte kein Zweifel dariiber bestehen, daB die Mycetocyten der 


410 Paut BucHNER: 


weiblichen Larven und Imagines unmittelbar aus diesem Komplex her- 
vorgehen. 

Der Raum hinter der Serosa ist jetzt rundum sehr schmal geworden 
und enthalt nur noch die Reste der Riesenzellen und der ehemaligen 


Abb. 17. Weiblicher Embryo. Beginnende Sonderung von Keimstreif und Amnion; die 
Symbionten beginnen am hinteren Pol durch die Serosa in den Embryo tiberzutreten 
(schwichere VergréBerung). 


Follikelzellen. Die letzteren zeigen vielfailtige Symptome der Degenera- 
tion. Vor allem enthalten sie zumeist eine groBe Vakuole, in der feine 
und grébere Granulationen enthalten sind. Der Kern liegt ihr dann meist 
bohnenformig an, manchmal sind die Kerne auch noch rundlich, ihr 
Geriist erscheint verdichtet, die Umrisse der Zellen sind jetzt oft un- 
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regelmaBiger. In der Serosa und im Inneren trifft man sie nicht mehr. 
Sie sind also auch hier zugrunde gegangen. Eindeutig auf die Riesen- 
zellen zuriickgehende Reste sind tiberhaupt nicht mehr zu erkennen. 
Vermutlich stammen die kernlosen, undefinierbaren Plasmafragmente, 
die allerorts zwischen den degenerierenden Follikelzellenliegen, von ihnen. 


Abb. 18 u.19. Zwei Stadien des Ubertrittes der Symbionten; Dotterkerne gesellen sich zu 
den Symbionten, die freiwerdenden €hemaligen Follikelzellen werden zuriickgehalten. 

Nachdem wir gesehen haben, daB sowohl die Riesenzellen als auch 
die Follikelderivate sehr auffillige Beziehungen zu den Symbionten ein- 
gehen, ist von vornherein zu erwarten, daB die Schicksale dieser beiden 
Zellsorten sich bei der Entwicklung von minnlichen Tieren von den 
eben geschilderten unterscheiden. Die Riesenzellen bleiben notwendig 
symbiontenfrei und die Follikelzellen, die sich ja ebenso abgerundet 
hatten wie bei den weiblichen Keimen, zeigen, nachdem sie vorher eben- 
falls locker gelagert den Embryo umgeben hatten, sobald die kinftige 
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Serosa die zentralen Zellen allseitig umschlieBt, die Tendenz, unter- 
einander zu groBeren und kleineren syncytialen Komplexen zu ver- 
schmelzen (Abb. 12). Derartige deutlich den Stempel der Degeneration 
tragende vielkernige Zellmassen kommen niemals bei Anwesenheit von 


Abb. 20. Alterer weiblicher Embryo mit den Anlagen der Extremititen; die Aufnahme 
der Symbionten ist abgeschlossen, die Reste der Follikel- und Riesenzellen zwischen dem 
Embryo und der sekundaren, nicht gezeichneten Hille (schwiichere VergréRerung), 


Symbionten zu Gesicht, sind aber fiir symbiontenfreie Stadien typisch. 
Wie bei den weiblichen Embryonen werden beiderlei Elemente durch den 
sich ausweitenden Embryo in dem peripheren,immer enger werdenden 
Raum zusammengedringt, gehen aber hier, ohne irgendwelche Funk- 
tionen auszuiiben, zugrunde (Abb. 15). 

Weibliche Embryonen, welche alter als das Stadium der Abb. 20 sind, 
fehlen in meinem Material, doch liegt mir eine Anzahl mannlicher Em- 
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bryonen vor (s. 8. 422), welche die Umrollung bereits hinter sich haben 
und vollig schlipfreif sind. Ihnen ist zu entnehmen, daB sie ganz ahnlich 
den entsprechenden Stadien von sjoestedti sind. Auch hier fehlen die 
Mundteile véllig und ist der Darmkanal ebenso gebaut. Lediglich die 
ebenfalls schon sehr ansehnlichen Hoden zeigen keine so weitgehende 
mediane Verschmelzung wie bei sjoestedti. In beiden Fallen fehlt die 
Heteropyknose in den mannlichen Kernen, obwohl kein Zweifel bestehen 
diirfte, daB auch hier die Dispermie verlorengegangen ist und Hand in 
Hand damit die Halfte der Spermatiden nicht zur Entwicklung gelangt. 
Die fiir sjoestedti so charakteristische Neigung zur Gonomerie fehlt 
diversiseta. 


IT. Vergleich mit der Symbiose bei Stictococcus sjoestedti 
und allgemeine Betrachtungen. 


Die symbiontischen Einrichtungen, auf die wir bei Stictococcus diversi- 
seta gestoBen sind, sind zwar nicht weniger seltsam als diejenigen, welche 
wir kirzlich von sjoestedtt beschrieben, haben aber doch nur wenige 
Bertthrungspunkte mit ihnen. Beiden Arten ist gemeinsam, daB lediglich 
weibliche Tiere Symbionten besitzen, welche in einkernigen, in das Fett- 
gewebe eingelagerten Mycetocyten leben. Bei beiden entwickeln sich 
ferner die Ovocyten auf einem sehr frithen, dotterfreien Stadium und 
entsteht damit eine Situation, welche eine superfizielle Furchung und 
die fiir die Cocciden typische Form der Invagination des Keimstreifs 
unméglich macht, und hier wie dort lést dies auBergewohnliche MaB- 
nahmen aus. Aber dariiber hinaus unterscheiden sich die beiden Arten 
in allen Einzelheiten von Grund aus. 

Schon die Natur der Symbionten ist eine verschiedene, wenn sjoestedti 
kleine, aller Wahrscheinlichkeit nach Bakterien darstellende Schléuche 
beherbergt, diversiseta aber typische ,,Hefen“. Die Wege der Ubertragung 
bieten ebenfalls kaum Vergleichspunkte. Bei sjoestedti dringen spezifische 
Formen, die kurz vorher in solchen Mycetocyten entstanden, welche in 
Kontakt mit entsprechend alten Ovocyten getreten waren, in Menge 
durch Liicken in der Follikelwand in diese ein, bevor sie zur Richtungs- 
k6rperbildung schreiten, und nehmen dabei den gréBten Teil des Ki- 
plasmas in Beschlag. Bei diversiseta erscheinen erst im Anschlu8 — oder 
vielleicht schon wihrend—der ersten Furchungsteilung einige wenige Sym- 
bionten zwischen den Blastomeren, und gelangt auch in der Folge die 
ungleich groBere Menge derselben tiberhaupt nicht zwischen diese, son- 
dern sammelt sich in den oberen Teilen des Follikels und zwischen den 
Nahrzellen. Da auf spateren Stadien die wenigen in den Embryo aut- 
genommenen Hefezellen nicht mehr in die Erscheinung treten, ist es sehr 
wohl méglich, da sie hier iberhaupt zugrunde gehen. Jedenfalls aber 
spielen sie mengenmifig bei der Ubertragung keine Rolle. 
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Die auf solche Weise erreichte enge topographische Beziehung zum 
Ki, bzw. seinen friihen Entwicklungsstadien wird aber iiberraschender- 
weise alsbald wieder riickgingig gemacht! Wir sahen ja, wie mit der 
nun einsetzenden Abkugelung und Abdrangung der Follikelzellen auch 
die Symbionten frei werden und vom Embryo abriicken. Statt in diesen 
einzudringen, werden sie von einer offenbar eigens zu diesem Zweck 
gebildeten, von keinem anderen Objekt bekannt gewordenen Zellsorte 
— den stark vergr6Rerten Zellen der Innenwand der sekundaren Hille — 
aufgenommen und mit diesen hinter den sich.inzwischen weiter ent- 
wickelnden Embryo verlagert. Erst wenn dieser auf einem fortgeschrit- 
tenen Stadium der Keimstreifbildung steht, werden die Symbionten 
voriibergehend wieder frei, treten in eine engbegrenzte Zone der Serosa- 
zellen iiber und gelangen von da in den Raum zwischen der Serosa und 
dem Keimstreif. Hier gesellen sich ihnen endlich Dotterkerne zu und 
entstehen so die ersten definitiven Mycetocyten. 

Ein Umladen von Symbionten aus einer Zellsorte in die andere im 
Zusammenhang mit der Ubertragung und im Verlaufe der Embryonal- 
entwicklung kommt wohl auch sonst nicht selten vor, aber hier erreicht 
die Kette der Ortswechsel doch einen seltenen, héchstens noch bei den 
Anopluren zu beobachtenden Hohepunkt. Die miitterliche Mycetocyte, 
die noch junge sekundare Hiille, der eigentliche Hifollikel, eme zweite 
Sorte von Zellen der sekundaren Hiille, die Zellen der Serosa und schlieB- 
lich die neue embryonale Mycetocyte, das sind die Orte, die hier der 
Reihe nach von den Hefezellen bezogen werden. Wieviel einfacher ist 
im Vergleich hierzu der Verlauf der Ubertragung bei sjoestedti, wo die 
Symbionten aus der miitterlichen Mycetocyte durch Liicken im Follikel- 
epithel in die Ovocyte gelangen und auf sehr friihem Entwicklungs- 
stadium alsbald von einigen Furchungszellen aufgenommen werden! 

Nicht minder tiefgreifend sind die Unterschiede der beiden Arten hin- 
sichtlich der friihen Embryonalentwicklung. Bei sjoestedti stieB ich auf die 
noch bei keinem anderen tierischen Objekt beobachtete extraembryonale 
Entstehung der wesentlichsten Teile des Keimes, die dadurch zustande 
kommt, daB auf einem sehr frithen Furchungsstadium einige Blasto- 
meren in eine placentaahnliche Verdickung iibertreten, welche der Follikel 
in dem Halsteil zwischen Ei und Nahrzellen bildet. In ihr vermehren 
sie sich rege und bauen so fern vom restlichen Embryo, in dem nur 
wenige Furchungszellen und die Symbionten verblieben sind, den Keim- 
streif auf. Dann erst verschmelzen diese beiden Teile wieder zu einem 
einheitlichen Gebilde. 

Was wir im vorangehenden an diversiseta erlebt haben, bietet keiner- 
lei Vergleichspunkte zu dem Verhalten von sjoestedti. Nur die Tatsache, 
da8 auch hier der Follikel von allem Gewohnten abweichende Verinde- 
rungen erleidet, ist beiden Formen gemeinsam. Bei sjoestedti wurden die 


Endosymbiosestudien an Schildlausen. II. 415 


Blastomeren durch die unverhiltnismaBige Menge der Symbionten an 
die Wand gedrangt, bei diversiseta hindert nichts die Entstehung einer 
morulaartigen Ansammlung von Blastomeren. Schaffte sich der sjoestedti- 
Embryo fiir die Bildung des Keimstreifs dadurch Raum, daf er sie in 
den Bereich des Follikels verlegt, so greift diversisetazu einem anderen 
Ausweg. Hier wird der einengende Follikel aufgelést, seine Zellen kugeln 
sich ab und entweichen zusammen mit den Symbionten nach der Peri- 
pherie. Auf diese Weise wird gleichzeitig bei beiden Objekten eine Be- 
hinderung der embryonalen Prozesse durch die Symbionten behoben. 
Wenn bei diversiseta erst das Keimstreifstadium infiziert wird, so er- 
innert dies daran, da ja auch bei sjoestedti die Symbionten erst zu dieser 
Zeit in einen kompletten Embryo zu liegen kommen. 


Die Sonderung von Keimstreif, Amnion, Serosa und Dotterkernen geht 
freilich dann bei diversiseta auf ganz andere Weise vor sich als bei 
sjoestedti. Die Blastomerenmorula spaltet an ihrer Oberflache allseitig 
die kinftigen, zunachst noch eng anliegenden Serosazellen, ab, und 
zwischen beiden Zellsorten tauchen die ersten vereinzelten Dotterkerne 
auf. Erst nach dieser Delamination wird dank standig zunehmender 
Aufnahme von Flissigkeit die Serosa immer weiter abgehoben, die 
zentralen Blastomeren ordnen sich zur schlauchformigen Anlage von 
Keimstreif und Amnion, die alsbald am oberen Pol mit der Serosa ver- 
wichst, und zwischen beiden Komponenten vermehrt sich die Zahl der 
Dotterkerne. 

Eine genaue Parallelisierung dieses Prozesses mit der typischen Ent- 
wicklung des Insekteneies ist nicht médglich, denn die zunachst ent- 
stehende ,,Morula‘ laBt sich ja nicht etwa der Summe der Dotterkerne 
gleichsetzen, die ein dotterreiches Ei durchsetzt, bevor ein Teil von 
ihnen zur Blastodermbildung an die Oberflaiche wandert. Im wesent- 
lichen stellen ihre Zellen vielmehr schon die Keimstreifanlage dar und 
ordnen sich dementsprechend nach Beginn der Abhebung der Serosa- 
zellen und der Bildung einiger Dotterkerne bereits zu einer Rosette. Man 
wird also von einer durch die ungewohnliche Situation ausgelésten Vor- 
verlegung der Embryonalanlage, die sonst erst nach Entstehung der 
Dotterkerne und des Blastoderms durch lokale Wucherung des letzteren 
entsteht, sprechen miissen. 

Es liegt nahe, die eigenartige Friihentwicklung von Sit. diversiseta 
mit dem zu vergleichen, was in dieser Hinsicht von den einzigen Insekten 
bekannt geworden ist, bei welchen ebenfalls kleinste, dotterfreie Hier 
eine totale Furchung erleiden. Es sind das die vor allem von SILVESTRI 
(1906, 1908, 1915, 1916) in einer Reihe von Studien eingehend unter- 
suchten Chalcididier und Proctotrupiden. Bei einem Teil der erst- 
genannten, namlich bei Ageniaspis, Litomastix, Hncyrtus und dem 
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von Parrerson (1921/22) studierten Paracopidosoma, sowie bei Pla- 
tygaster, der einzigen bisher zum Vergleich herangezogenen Procto- 
trupide furchen sich befruchtete und unbefruchtete Eizellen wie die 
beiden Stictococcus-Arten total und bilden ganz ahnliche Morulastadien. 
Die Situation unterscheidet sich nur dadurch, daB im Zusammenhang 
mit der spateren Polyembryonie und der Entstehung eines die einzelnen 
Teilprodukte des primaren Keimes umhiillenden Trophamnions lediglich 
ein Teil des Eiplasmas zum Aufbau des Embryos verwendet wird. Der 
iibrige enthalt die sich zu machtigen Kernmassen entwickelnden Derivate 
der Kerne der Reifeteilungen und schwillt zu einer ansehnlichen syn- 
cytialen Masse an. Entweder trennt dabei nach Abschluf der Reduk- 
tionsteilungen eine klare Zellgrenze das reichlich den aus ihnen hervor- 
gehenden Kernen zugeteilte Plasma vom Reifei, wie bei Ageniaspis, 
Litomastix, Paracopidosoma und Encyrtus, oder grenzt sich das letztere 
allseitig gegen das sie vollig einschlieBende, fiir die Trophamnion be- 
stimmte Plasma ab. Dies ist z. B. bei Platygaster der Fall, dessen Ei zur 
Zeit der Besamung nur 15—17yu lang und 7—8w breit ist! 

SILVESTRI und PatrrErRson beschreiben iibereinstimmend, da sich 
bei Litomastix und Paracopidosoma bereits vor der Fragmentation des 
Keimes an der Morula allseitig eine periphere Zellage differenziert und 
allmahlich vom tbrigen Embryo abhebt, ein Vorgang, der die groBte 
Ahnlichkeit mit der Serosabildung bei Sti. diversiseta besitzt. Bei den 
Chalcididiern nehmen diese Zellen jedoch nicht am Aufbau des Embryos 
teil. Sie werden vielmehr zu einer sich an das Trophamnion anlegenden, 
allmahlich dinner werdenden Hille, wobei die anfangs kubischen Ele- 
mente sich abplatten und schlieBlich (Paracopidosoma) die trennenden 
Zellgrenzen aufl6sen. PATTERSON unterscheidet Hiillzellen und definitive 
embryonale Zellen, StuvestTRr wird an die Serosabildung einer typischen 
Insektenentwicklung erinnert und spricht von einer ,,Pseudoserosa‘“. 
Bei der Zerkliiftung des primiiren Embryos werden die den zentralen 
Blastomeren noch eng anliegenden Hiillzellen mitzerschniirt. Spater 
sondern die stark vermehrten Zellen des restlichen Embryos ein mehr- 
schichtiges ektodermales Blatt ab und wird von ihm Stomodaeum und 
Proctodaeum gebildet. 

Der Umstand, daB sich bei Sti. diversiseta eine echte, typische Serosa 
in ganz ahnlicher Weise an der Oberfliche einer Morula sondert, laBt das 
Verhalten dieser Hymenopteren offensichtlich in einem neuen Licht 
erscheinen. Die Vorgiinge hier und dort haben eine so groBe Ahnlichkeit, 
da man wohl auch bei Litomastix und Paracopidosoma von der Ent- 
stehung einer echten Serosa sprechen kann, die freilich alsbald jede Be- 
ziehung zum Embryo aufgibt, wie dies ja auch bei sonst typischer 
Insektenentwicklung vorkommen kann. 
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Bei anderen Chalcididiern kann die Bildung einer derartigen embryo- 
nalen Hille véllig unterbleiben oder auf andere Weise vor sich gehen. 
Bei Ageniaspis furcht sich das Ei ebenfalls total und iiberlaBt einen 
wesentlichen Teil seines Plasmas dem Trophamnion, aber SILvEsSTRI 
versichert, da hier keine ,,Pseudoserosa‘‘ gebildet wird, sondern alle 
Zellen der Morula am Aufbau des Embryos teilnehmen. Das gleiche gilt 
fiir die Proctotrupide Platygaster. Andere Chalcididier, deren Eier zwar 
ebenfalls sehr klein bleiben, weisen hingegen eine typische superfizielle 
Furchung mit ganz normaler Blastodermbildung auf und erinnern da- 
mit an die Friihentwicklung der ebenfalls aus kleinen Eiern entstehenden 
parthenogenetischen Generationen der Aphiden. Von ihnen berichtet 
SILVEsTRI, da durch eine auf der Dorsalseite des Embryos beginnende 
Delamination eine diesen allseitig umziehende, nicht an der weiteren 
Entwicklung beteiligte Zellage abgehoben wird. Da sie nicht auf das 
Blastoderm zuriickgeht, sondern sich vom Ektomesoderm eines fort- 
geschritteneren Stadiums abhebt, bezeichnet er diese Bildung, obwohl sie 
mit der auch sonst von Aculeaten bekannten, zumeist als Serosa gedeu- 
teten Keimhiille identisch sein diirfte, ebenfalls als Pseudoserosa. 

Wie man bei der Entwicklung der zu Mannchen werdenden Kier von 
Sti. sjoestedti Erinnerungen an die heute nur noch den Weibchen eigene 
Symbiose feststellt, so auch bei diversiseta. Doch bieten sie entsprechend 
der anders gelagerten Situation keine unmittelbaren Vergleichspunkte. 
Bei sjoestedti fiel vor allem auf, daB das Plasma der nichtinfizierten Hier 
ohne sichtbaren Grund zur Zeit der Reifeteilungen genau so zusammen- 
schrumpft wie bei den infizierten, wo diese Verkleinerung im Zusammen- 
hang mit der Sonderung von Bildungsplasma und Symbionten vor sich 
geht. In der Folge verlegen dann die miannlichen Furchungsstadien die 
Entstehung des Keimstreifs genau so in den Bereich des Follikels wie die 
weiblichen, obwohl die Behinderung durch die Symbionten weggefallen 
ist. Wenn sich auch nicht mit vdélliger Sicherheit entscheiden laBt, ob 
dieser seltsame Proze8 wirklich durch die Belastung des Furchungs- 
stadiums mit Symbionten ausgelést wurde, oder ob schon allein die 
Kleinheit der Eizelle ihn verschuldete, so spricht doch fiir die erstere 
Auffassung, daB sich selbst das noch viel kleinere, symbiontenfreie Ki 
von Platygaster ohne solche MafBnahmen zu entwickeln vermag. 

Bei der Entwicklung der mannlichen diversiseta-Keime begegnet man 
hingegen einer eindeutigen Reminiszenz an die Zeit vor Verlust der 
Symbiose in Gestalt jener aus der innersten Zellage dersekundaren Hille 
hervorgehenden Riesenzellen, welche bei der Entwicklung der Weibchen 
die mit der Auflésung des Follikels frei werdenden Symbionten auf- 
nehmen und an die kiinftige Hinfallspforte befordern. DaB das ttber- 
raschende Wachstum dieser Zellen erst im Zusammenhang mit dieser 
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Aufgabe einen Sinn bekommt, diirfte keinem Zweifel unterliegen. Trotz- 
dem: begegnet es auch in der mannlichen Reihe, in der diese Zellen 
schlieBlich funktionslos in dem Raum zwischen Serosa und sekundarer 
Hiille zugrunde gehen. 

Ratselhaft bleibt zunichst die Rolle, welche die Follikelzellen nach 
ihrer Abrundung und Zerstreuung spielen. Handelte es sich um weibliche 
Embryonen, so sahen wir sie fast alle in die Riesenzellen tibertreten, 
nachdem diese bereits die Hefen aufgenommen hatten. Fehlen die Sym- 
bionten, so gehen sie jedoch keine Beziehungen zu den Riesenzellen ein, 
sondern flieBen frihzeitig zu gréBeren Syncytien zusammen und ver- 
fallen spaiter der Auflésung. Dieser Unterschied in den beiden Reihen 
spricht von vorneherein dafiir, daB die Aufnahme der kugeligen, an 
Blutzellen erinnernden Elemente in die Riesenzellen in irgendwelcher 
Beziehung zu der Anwesenheit der Symbionten in diesen steht. Sie zu 
prizisieren fehlt es aber leider an Anhaltspunkten. Man wird sich dabei 
der Falle erinnern, in denen ebenfalls Elementen des Blutes ahnliche 
Zellen in Mycetocyten eindringen. Erst kirzlich (1953) habe ich der- 
artiges von den Bostrychiden beschrieben, bei denen offenbar bei der 
Mehrzahl der Gattungen (Sinoxylon, Scobicia, Apate) sehr kleine inter- 
stitielle Zellen der Mycetome in die Mycetocyten tibertreten und sich 
hier abrunden. Dabei ist der Zeitpunkt ein verschiedener. Bei Scobicia 
tauchen sie schon in den larvalen Mycetocyten auf, bei Sinoxylon vor 
allem auf dem Puppenstadium. Bei letzterem stellte ich zwei Invasions- 
wellen fest, von denen die erste mit der Degeneration der eingewanderten 
Zellen endet. Die Zellen der zweiten Welle aber itiberdauern den allmah- 
lichen Austritt der Ubertragungsformen und liegen dann immer noch un- 
verandert in dem nur noch wenige Symbionten fiithrenden Plasma der 
kleiner gewordenen Mycetocyten. Bei Rhizopertha hingegen sucht man 
vergeblich nach dieser eigenartigen Einrichtung, deren Sinn auch hier 
zunachst dunkel bleibt. Mit Sicherheit kann man nur sagen, daB es sich 
nicht um phagocytiire Vorgiinge handelt. Aus einer in Vorbereitung 
befindlichen Studie itiber die Endosymbiose einer gréBeren Reihe von 
Margaroiden wird hervorgehen, daf es bei ihnen des éfteren vorkommt, 
dai im Zusammenhang mit der Entstehung von Ubertragungsformen 
und der sie begleitenden Auflésung riesiger Mycetocyten zahlreiche 
kleine sterile Elemente in die so entstehenden Territorien einwandern 
und sich gelegentlich auch einzelner Symbionten bemichtigen. Zu einer 
streng geregelten Kinrichtung wird eine Kinwanderung zahlreicher Kerne 
in die Mycetocyten bei der Pseudococcine Puto. Hier grenzen sie 
symbiontenhaltiges Plasma um sich ab und entstehen so kleinere Myce- 
tocyten, deren Schicksal unbekannt ist (Endosymbiosestudien an Schild- 
lausen IIT in Druck). Aber alle diese Beobachtungen iiber die Einwan- 
derung steriler Elemente in Mycetocyten werfen zunachst kein Licht 
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auf die Bedeutung des Ubertritts ehemaliger Follikelzellen in die tran- 
sitorischen Mycetocyten des Sti. diversiseta. 

Eines der interessantesten Probleme, die uns die Symbiosen der 
beiden Stictococcus-Arten bieten, kniipft sich an den Umstand, dap 
innerhalb einer Gattung so tiefgreifende Unterschiede auftreten. DaB eine 
der beiden Symbiosen sich aus der anderen entwickelt hat, schlieBt die 
verschiedene Natur der Symbionten von vorneherein aus. Da8 die 
einzelnen Arten der Gattung, von denen wir noch dazu eingangs gehort 
haben, daf sie auf das engste miteinander verwandt sind, jeweils von 
vorneherein unabhangig voneinander ihre Symbionten erworben haben, 
kommt ebensowenig in Frage. So bleibt nur die Annahme, daB hier 
eine bereits bestehende Symbiose abgeschafft und durch eine neue 
ersetzt wurde. Leider wissen wir nicht, ob die tibrigen Stictococcus-Arten 
hinsichtlich ihrer Symbiose sjoestedti oder diversiseta gleichen, oder ob 
sich gar noch andere Lisungen unter ihnen finden. Solange meine Be- 
mihungen, weiteres Material von diesen so interessanten Tieren zu 
erhalten, nicht Erfolg haben, méchte ich vermuten, daB die Symbiose 
von sjoestedti die urspringlichere ist und die von diversiseta eine Neuerung 
darstellt.. Dafiir spricht zunachst vor allem die Art, wie die Symbionten 
bei letzteren tibertragen werden. Wahrend der Ubertragungsmodus von 
sjoestedti ein gradliniger, an viele andere Objekte erinnernder ist, tragt 
er bei der anderen Art gleichsam den Stempel des Unentschlossenen und 
Mangelhaften. Erst treten die Symbionten in Anzahl in den Follikel 
iiber und erscheinen damit zum Ubertritt bereit und dann werden sie 
wieder vom jungen Embryo entfernt und gelangen an ganz anderer Stelle 
und auf ganz andere Weise in ein viel alteres Entwicklungsstadium. 
Dazu kommt noch, daB die wenigen Symbionten, die auf dem 2-Zellen- 
Stadium im Embryo erscheinen, in der Folge keinerlei Rolle spielen, 
was geradezu wie eine Erinnerung an den Ubertragungsmodus bei 
sjoestedti anmutet. 

Eine solche Annahme setzt voraus, da zwischen den Symbionten 
vom Typus des Sti. sjoestedti und den Hefen von diversiseta ein Antago- 
nismus besteht, der nach dem Erscheinen der letzteren zur Elimination 
der ersteren fiihrte. Da derartige Wechselwirkungen keineswegs selten 
zu weitgehenden Verinderungen im Symbiontenbestand fihrten, kann 
nach den Zikadenstudien von H. J. MitiEr (1940) und Rav (1943) als 
gesichert gelten. Nur durch die Annahme vielfaltiger, auf die Akquisition 
neuer, das symbiontische Gleichgewicht stérender Gaste zuriickgehende 
Verdriingung alterer Symbionten konnte der erstere die mannigfachen, 
auf den ersten Blick verwirrenden Symbiontenkombinationen der Zi- 
kaden verstindlich machen und einen sinnvollen Stammbaum derselben 
aufstellen (1949). So stellte offenbar der urspriingliche Symbionten- 
bestand der Projassiden (a- + H- + t-Symbionten) eine heute nur noch 
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bei einigen Membraciden erhalten gebliebene Gruppierung dar, in der 
sich die Hefen mit den t-Symbionten schlecht vertragen. In der Mehr- 
zahl der Falle wichen hier die Hefen, aber zahlreiche Membraciden und 
Jassiden sind auch durch den Besitz von a + H charakterisiert. Hin- 
sichtlich weiterer derartiger antibiotischer Wechselwirkungen sei auf das 
Kapitel ,, Historische Probleme“ in ,,Endosymbiose der Tiere mit pflanz- 
lichen Mikroorganismen“ (BUCHNER 1953) verwiesen. 

Das sonstige Vorkommen von Hefen bei Cocciden zeigt ein tiberraschen- 
des Bild. Eine groBe, formenreiche Unterfamilie, die Lecaniinen, fiihrt 
in ihren drei Tribus durchweg lediglich Hefen und hat offenbar niemals 
einen zusatzlichen Symbionten aufgenommen. Sonst erscheinen, soweit 
unsere augenblicklichen, in so mancher Hinsicht noch liickenhaften 
Kenntnisse reichen, nur sporadisch in Gruppen mit anders gearteten 
Symbionten an deren Stelle Hefen!. Das gilt fiir die Asterolecaniinen, 
wo Asterolecanium variolosum Ratz. und aureum BoisD., sowie Lecanio- 
diaspis pruinosa HuntTseR Bakterien enthalten, bei Lecaniodiaspis afri- 
cana NrEwst. WatczucH (1932) aber typische Hefen, wie es die der 
Lecanien und des Sti. diversiseta sind, fand. Ahnlich ist die Situation 
bei den Tachardiinen. Lakshadia (Tachardia) communis Maun. lebt 
wieder mit Hefen in Symbiose, wahrend die so nahe verwandten Gat- 
tungen Tachardina und Tachardiella Bakterien oder bakterienaéhnliche 
Symbionten besitzen (ManprHassan 1928, 1929, 1931, 1932, 1935; 
Watozucu 1932). Diese Befunde fordern natiirlich zum Vergleich mit 
den beiden Stictococcus-Arten heraus und lassen es nicht ausgeschlossen 
erscheinen, da eine solche Verdringung alterer Stammsymbionten durch 
Hefen bei Cocciden da und dort eingetreten ist. Die Voraussetzung, daB 
die Schildlause in der Tat zur Aufnahme zusitzlicher Gaste schreiten 


1 Suro (1906) hat vor langer Zeit mitgeteilt, daB auch in Kermes quercus L. 
hefeahnliche knospentreibende Symbionten in der Leibeshéhle flottieren, die er 
allerdings in den Hiern nicht finden konnte. VrspovskKy, dem das Material vorlag, 
erklarte sie fiir Sacharomyceten, fand sie vor allem auch in den alten Weibchen 
in Menge und stellte sich vor, daB sie die Aufgabe hiatten, die Gewebe derselben 
zu zerstoren und damit den Brutraum fiir die Embryonen zu schaffen (!). Ich unter- 
suchte Kermes quercus und vermilio BLANCH. Bei letzterem ist nichts von derartigen 
Organismen zu sehen, bei ersterem fand auch ich ungeheure Massen hefeahnlicher, 
aber schlieBlich zu einem iippigen Mycel auswachsender Pilze im Brutraum. Sie 
dringen hier sogar in die Embryonen ein und kénnen sie vollig iiberschwemmen. 
In den Hiern und den normalen Embryonen fehlen sie aber durchaus. Es handelt 
sich also offensichtlich um einen haufig erscheinenden Saprophyten (mein Material 
stammte aus Erlangen, das von Sunc aus der Tschechoslowakei). Eindeutige 
Symbionten habe ich bisher bei beiden Arten nicht gefunden. Wenn solche iiber- 
haupt vorhanden sind, kann es sich daher nur um sehr unscheinbare Bakterien 
handeln, Beide Kermes-Arten zeigen die Heteropyknose in den Kernen der Mann- 
chen und bei vermilio lieB sich die Degeneration von je zwei Spermatiden sehr schén 
beobachten. Die Kermesinen, welche nur die eine Gattung Kermes umereifen, 
haben somit ebenfalls die Heterogametie im minnlichen Geschlecht aufgegeben. 


Endosymbiosestudien an Schildlausen. II. | 421 


k6nnen, ist ja durchaus gegeben, wenn disymbiontische Formen auch 
nicht gerade haufig sind. Vor allem neigen hierzu die Monophlebinen. 
Nachdem dies schon von mehreren Icerynen bekannt war, habe ich 
neuerdings auch bei Llaveiinen, bei Aspidoproctus und Walkeriana zwei’ 
Symbiontensorten gefunden, AuBerdem gibt es unter den Tachardinen 
einen Fall von Symbiose mit zweierlei Formen und besitzt Margarodes 
vitis CKLL. in Gegensatz zu den zwei anderen, bisher untersuchten Arten 
ebenfalls zwei Symbiontensorten. Aber niemals erscheint unter den 
jeweiligen Paaren eine Hefe. 

Solange tiber die Symbiose der tibrigen Stictococcws-Arten nichts 
bekannt ist, sehe ich keinen anderen Weg zum Verstindnis solch tief- 
greifender Unterschiede innerhalb einer Gattung. Nach den Vor- 

-stellungen, welche HucHrs-ScHRADER (1948) hinsichtlich der Mannig- 
faltigkeit der symbiontischen Einrichtungen der Cocciden und ihrer 
Stammesgeschichte entwickelt, ware allerdings eine solche Verdrangung 
durch die Aufnahme eines neuen Symbionten nicht nétig. Sie vertritt 
eine monophyletische Entstehung der Coccidensymbiose, wundert sich 
aber trotzdem nicht tiber die groBe Mannigfaltigkeit. Sie nimmt einen 
vielfaltigen Verlust bestehender Einrichtungen an, bei dem Stérungen 
im Ubertragungsmechanismus und das Fehlen der angestammten Sym- 
bionten bei der Anpassung an andere Nahrpflanzen und der Besiedelung 
neuer Areale eine entscheidende Rolle spielen. Auf unseren Fall treffen 
aber solche Motive keineswegs zu. Sti. sjoestedti ist an der Goldkiiste, 
wo auch diversiseta gesammelt wurde, hiufig (NEwsTEAD 1917, SILVESTRI 
1914), beide Arten kommen speziell bei Aburi nebeneinander vor und 
leben auf den gleichen Wirtspflanzen (Anona, Theobroma cacao). 

SchlieBlich wirft der Vergleich der beiden Stictococcus-Arten abermals 
das Problem der Beziehung zwischen ihrer Symbiose und der Geschlechts- 
bestimmung auf. Bei sjoestedti ergaben sich enge Zusammenhinge 
zwischen der Topographie der Mycetocyten und der Entstehung der 
beiden Geschlechter. Reifen die Ovocyten in einer Gegend heran, in der 
sich keine Mycetocyten befinden, so entstehen hier mannliche Larven, 
drangen die Ovariolen in die peripheren, von Mycetocyten durchsetzten 
Zonen, so werden sie infiziert und ergeben Weibchen. Bei diversiseta 
fehlt eine solche Beschrankung der Symbionten auf bestimmte Gebiete, 
die Mycetocyten finden sich wohl allerorts in Nachbarschaft der Ovario- 
len und doch unterbleibt zum Teil die Infektion und entstehen mann- 
liche Tiere. Eine Ursache fiir das Eintreten oder Ausbleiben derselben 
kann ich meinen Priparaten kaum entnehmen. Diesem Unterschied 
der beiden Arten geht parallel, da® sich bei sjoestedti in einem hin- 
reichend alten Weibchen die verschiedenen Stadien der Entwicklung 
beider Geschlechter gleichzeitig finden, waihrend bei diversiseta immer 
nur gewisse Zustande in Anzah] vorhanden sind und andere vollig fehlen, 
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eine Erscheinung, die sich, wie schon erwahnt, bei meinem sparlichen 
Material recht unangenehm bemerkbar machte. So enthalt es z. B. Tiere, 
bei denen Stadien, auf denen die Symbionten eben durch die Serosa 
passieren, tiberaus zahlreich sind, waihrend unter den ebenfalls nicht 
seltenen Stadien der Abrundung der Follikelzellen und der Delamination 
der Serosa kein einziges infiziertes ist. Ein altes erschépftes Weibchen, 
das noch eine Anzahl umgerollter, véllig reifer Embryonen enthielt, 
ergab, als es zerzupft’ wurde, ausschlieBlich mannliche Stadien. Der 
wichtige Augenblick, in dem die Hefen von den Riesenzellen aufge- 
nommen werden (Abb. 6), war nur in einem einzigen Tier vertreten, in 
ihm aber iiberaus haiufig, wihrend Embryonen des gleichen Stadiums 
ohne Symbionten in ihm nur sparlich vorkamen, und Altere vollig 
fehlten. Hier setzte also zunichst tiberwiegend die Entwicklung zu 
Weibchen ein. Es kann mithin offenbar bei Sti. diversiseta nicht von einer 
rein modifikatorischen Geschlechtsbestimmung durch die Anwesenheit 
oder das Fehlen von Symbionten auf Furchungsstadien die Rede sein, 
sondern miissen wohl innere Faktoren, welche diese aufnahmebereit 
machen oder einen Ubertritt verhindern, eine Rolle spielen. Auch hin- 
sichtlich des auf den ersten Blick viel klareren Geschlechtsbestimmungs- 
modus von Sti. sjoestedtt hatten wir ja die Moglichkeit eines Zusammen- 
spieles 4uBerer und innerer Faktoren nicht von der Hand gewiesen. Eine 
statistische Untersuchung des Auftretens mannlicher und weiblicher 
Embryonen an einem gro8eren Material von Stt. sjoestedti konnte viel- 
leicht zur Klarung der Frage beitragen. 


Zusammenfassung. 

1. Die Symbiose von Stictococcus diversiseta unterscheidet sich weit- 
gehend von der kiirzlich von Stt. sjoestedti beschriebenen. 

2. Die Symbionten stellen hefeiihnliche Organismen dar, die in den 
K6rper des Wirtes allseitig durchsetzenden Mycetocyten leben. 

3. Die Ubertragung ist eine sehr eigentiimliche. Die Hefen treten 
zunachst in eine diinne zellige Umhiillung der Ovariole iiber und ge- 
langen von hier vor allem in den Bereich der Nahrzellen und des an sie 
anschlieBenden Teiles des Follikels; nur vereinzelt erscheinen sie auch 
zwischen den ersten Blastomeren. 

4. Die Entwicklung der auch hier sehr klein und dotterfrei bleibenden 
Kier verlauft nicht minder seltsam als bei Sti. sjoestedti, bewegt sich aber 
in ganz anderen Bahnen. Die Furchung ist wieder eine totale und fiihrt 
zu einer diesmal symbiontenfreien Morula. Gleichzeitig verkirzt und 
verdickt sich die Ovariole, die anfangs diinne sekundire Umhiillung 
nimmt betrachtlich an Dicke zu, die Follikelzellen runden sich ab, geben 
das epitheliale Gefiige auf und wandern nach der Peripherie. Die gleiche 
Verlagerung machen die damit wieder freigewordenen Symbionten durch. 
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Durch eine Art Delamination grenzt sich rund um die Morula eine Zell- 
lage ab, welche unter gleichzeitiger betrachtlicher Flissigkeitsaufnahme 
des Embryos immer weiter von den zentralen Zellen abgehoben wird. 
Sie stellt die Anlage der Serosa dar. In dem so hinter ihr entstehenden 
Raum tauchen schon sehr friih einzelne Dotterkerne auf. Die restlichen 
Elemente der Morula ordnen sich erst zu einer Rosette, dann unter leb- 
hafter Vermehrung der Zellen zu einem Schlauch, der sich an die Wand 
der Serosa heftet und sich damit als die Anlage des Keimstreifs und 
des Amnions bekundet. 


5. Inzwischen ist die innerste Zellage der sehr ansehnlichen sekun- 
diren Hille zu locker liegenden Riesenzellen herangewachsen. Diese 
nehmen die freigewordenen Symbionten auf und befdrdern sie an das 
Hinterende des Embryos. Dorthin gleiten auch die abgerundeten 
Follikelzellen, die schheBlich ebenfalls von den Riesenzellen aufgenommen 
werden. Wenn der auch hier, wie bei sjoestedti, von vorne nach hinten 
auswachsende, sich S-formig kriimmende Keimstreif zwar schon weit 
entwickelt ist, aber noch vor der Anlage der Extremitaten steht, werden 
die Symbionten wieder von den Riesenzellen entlassen, passieren die 
hintersten Zellen der Serosa und treten so endlich in den Embryo tiber, 
wo sich ihnen Dotterkerne zugesellen und damit die ersten Mycetocyten 
entstehen. Die ehemaligen Follikelzellen und die Riesenzellen gehen 
auBerhalb des Embryos zugrunde. 


6. Bei einem Teil der Ovariolen unterbleibt die Infektion und diese 
sterilen Embryonen entwickeln sich wie bei sjoestedti zu ménnlichen 
Tieren. Die Follikelzellen kugeln sich auch in diesen Fallen ab, die 
Riesenzellen differenzieren sich ebenfalls, aber es kommt nicht zur Auf- 
nahme der ersteren in die letzteren. Die Follikelzellen flieBen vielmehr 
zu groBeren und kleineren Syncytien zusammen und degenerieren wie 
die Riesenzellen und die Reste der Nahrzellen im Raume zwischen 
Embryo und sekundirer Hiille. Wie bei sjoestedti ist der Verlust der 
Symbiose auf die schon auf dem ersten Larvenstadium vorhandene 
vollige Riickbildung der Mundteile zuriickzufiihren. Die funktionslos 
bleibenden Riesenzellen stellen eine Erinnerung an die Zeit des Sym- 
biontenbesitzes dar. 


7. Die tiefgreifenden Unterschiede zwischen den beiden so nahe ver- 

- wandten Arten werden eingehend erértert und die Frithentwicklung mit 
der der Chalcididier und Proctotrupiden, den einzigen Insekten, bei 
denen sonst eine totale Furchung vorkommt, verglichen. Es wird wahr- 

'scheinlich gemacht, daB die Verfahren von Sti. diversiseta eine ahnliche 
Symbiose wie sjoestedti aufwiesen, sie aber im Anschlu8 an die zusatzliche 
Aufnahme von Hefen, die sich mit den Stammsymbionten nicht ver- 
trugen, verloren haben. 


he, 
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8. Wahrend bei Sti. sjoestedti das Zustandekommen bzw. Ausbleiben 
der Eiinfektion davon abhangt, ob sich in der unmittelbaren Nachbar- 
schaft der Ovariole Mycetocyten befinden oder nicht, scheinen bei 
diversiseta andere, morphologisch zunachst nicht faBbare Momente tber 
Infektion oder Nichtinfektion des Follikels und damit des spiateren 
Invaginationsstadiums zu entscheiden. 
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A. Einleitung. 

Ein hervorstechender Zug der modernen Verhaltensforschung ist das 
Bemiihen um einen méglichst engen AnschluB an die Physiologie. Die 
groBen Erfolge dieser Forschungsrichtung sind zu bekannt, als daB sie 
eine Empfehlung notig hatten. Eher ware ein Hinweis darauf angebracht, 
daB der physiologische Aspekt nur einer unter mehreren mdglichen ist. 
Ks liegt in der Natur der Sache, da® eine einzelne Disziplin an einem 
Problem nur das aufklaren kann, was in ihre besondere Blickrichtung 
fallt. Wenn das Phinomen komplex ist, wenn es, wie die Verhaltens- 
weisen der Tiere, sich aus Bedingungen ergibt, welche jede fiir sich 
- Gegenstand verschiedener Fachrichtungen sind, dann wird man der 
Problematik in ihrem ganzen Umfang nur gerecht werden kénnen, 
wenn man die Aspekte der verschiedenen Disziplinen miteinander ver- 
einigt. 

Den Verhaltensweisen liegen physiologische Prozesse zugrunde, 
ebenso gewiB aber sind sie an je besondere Baueigentiimlichkeiten der 
betreffenden Tiere gebunden, und daf sie bestimmten Bedingungen 
der Umwelt Rechnung tragen, ist nicht minder sicher. Folglich begegnen 
sich in der Verhaltensforschung Physiologie, Morphologie und Anatomie, 
sowie Okologie. Wenn wir aber eine Verhaltensweise nur in einer dieser 
Blickrichtungen verfolgen, treiben wir Physiologie, Morphologie und 
Anatomie oder Okologie, aber streng genommen nicht mehr Verhaltens- 
forschung. Damit meine ich, da® sich die Verhaltensweisen, die , pat- 
terns of behaviour“ gerade aus dem Zusammentreffen bestimmter physio- 
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logischer, baulicher und dkologischer Bedingungen ergeben, aus je beson- 
deren Konfigurationen von Faktoren also, die es als Konfigurationen zu er- 
forschen gilt. Das kann aber nur unter Vereinigung der genannten 
Aspekte geschehen. Untersucht man Verhaltensweisen unter Absehung 
von dem Zusammenhang, in den sie in der Wirklichkeit eingebettet sind 
— und man kann gar nicht anders, wenn man die Analyse auf die Blick- 
richtung eines Sonderfaches beschrankt — dann bleibt Wesentliches 
auBer Betracht. Es verbleibt ein Problemrest, der prinzipiell unauflés- 
bar ist. 

Mit diesem Rest muB man sich irgendwie auseinandersetzen. Meist 
begniigt man sich mit der Feststellung, daB die physiologischen Prozesse, 
welche man aufgeklart, die anatomischen Grundlagen eines Verhaltens, 
die man beschrieben oder die dkologischen Beziige, die man festgestellt 
hat, diese oder jene ,,biologische Bedeutung‘‘ haben und der ,,Art- 
erhaltung dienen‘. Damit wird zwar ein Zusammenhang mit dem 
Lebensganzen gesehen, aber doch nur unter Verwendung mehr oder 
minder teleologischer Vorstellungen. Eine solche Abrundung des Bildes 
muB nicht falsch sein, sie bleibt an der Oberflache. Denn die Spezifitat, 
dieses von dem Verhalten anderer Arten wohlunterscheidbare ,,Quale‘‘ 
der Verhaltensweisen eines Tieres werden durch den Nachweis der Not- 
wendigkeit im Sinne der Arterhaltung durchaus nicht aufgeklart. Die 
ErhaltungsmaBigkeit, die objektive Zweckmafigkeit ist eine so allgemeine 
Eigenschaft von LebenséuBerungen tberhaupt, daB sie zum Verstandnis 
des einzelnen Falles kaum etwas beitragt. Man wird auf sie als Er- 
klarungsprinzip um so mehr verzichten kénnen, je mehr man in den 
tatsichlichen komplexen Bedingungsgrund eindringt. Das aber, wie 
gesagt, kann nur geschehen, wenn man die Phinomene als Ganzes von 
den verschiedenen Standpunkten her anvisiert. 

Einen Versuch in dieser Richtung unternimmt die vorliegende Arbeit. 
Als Beispiel wahle ich das Winkverhalten der Brachyuren. Die Wahl 
fiel auf die Winkerkrabben, weil sie verhaltnismaBig leicht zu beob- 
achten sind und die artspezifischen Unterschiede ihrer Verhaltensweisen 
und ihrer 6kologischen Anspriiche reiche Méglichkeiten zur Anwendung 
der vergleichenden Methode bieten. Als ein besonders gliicklicher Um- 
stand muB es auch gewertet werden, daB in der Nachbarschaft der von 
Winkerkrabben besiedelten Zonen andere, nicht-winkende terricole 
‘Krabben studiert werden kénnen. So kann der Vergleich auf diese 
Formen ausgedehnt werden. Denn man wird die Besonderung eines 
Verhaltens wie die des Winkens nur verstehen kénnen, wenn man zu- 
gleich eine Antwort auf die Frage wei8, weshalb man die Gebirde 
bei anderen, verwandten Arten vermiBt. 


Die Literatur tiber die Winkerkrabben ist sehr ausgedehnt. Auf die Beobach- 
tungen meiner vielen Vorganger werde ich im Text eingehen. An dieser Stelle mégen 
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als grundlegend vor allem die Arbeiten von J. Verwry und von J. CRANE genannt 
sein. Was in der Literatur vorliegt bietet zusammen mit den eigenen Unter- 
suchungen das Material zu einem ersten Entwurf in der oben dargelegten Absicht. 
DaB es sich um einen Versuch handelt, kann nicht genug betont werden. Es wird 
sich zeigen, daB schon eine so einfache Gebarde wie das Winken der Winkerkrabben 
eine Fiille von Fragen aufwirft, die sich in die verschiedensten zoologischen Teil- 
gebiete weiter und weiter verzweigen. Die meisten von ihnen miissen unbeant- 
wortet bleiben. Bedauerlich ist vor allem, daB8 der Versuch schon in der Anlage 
fragmentarisch bleiben muB, insofern als die physiologische Seite des Problems 
noch gar nicht in Angriff gnommen werden konnte. 

DaB ich das Thema bearbeiten konnte, verdanke ich einer Einladung des 
Instituto Tropical de Investigaciones Cientificas (San Salvador, El Salvador) fir 
das Jahr 1951/52. Mein warmster Dank gilt daher dem Director Genral des 
Institutes, Herrn Dr. Artstrprs Patactos fiir seine groBziigige Gastfreundschaft 
und die vielfaltige Unterstiitzung meiner Arbeiten, sowie dem Director Técnico, 
Herrn Professor Dr. ApotF Muyrr-Asicu, fiir seine groBe Hilfsbereitschaft und sein 
stets verstandnisvolles Entgegenkommen. Zu danken habe ich ferner dem Bundes- 
innenministerium und dem Kultusministerium des damaligen Landes Wiirttemberg- 
Hohenzollern fiir eine namhafte Reisebeihilfe. AuSer den Genannten fand ich in 
Zentralamerika viele hilfreiche Férderer. Dankbar nenne ich vor allem das Mini- 
sterto del Interior in Tegucigalpa (Honduras) und den Jefe del Distrito in Puerto 
Cortés, Don SEBASTIAN Pastor. In Puerto Hl Triunfo fand ich bei Don Francisco 
Osrcurpa, Alcalde Auxiliar des Ortes, gastliche Aufnahme. 

Von ganz besonderem Wert war fiir mich die taxonomische Bearbeitung des 
gesammelten Materials durch Herrn Kollegen Bort (Senckenberg-Museum, Frank- 
furt a. M.). Miss Jocrtyn Crane (New York) verdanke ich auBer den reichen 
Anregungen aus ihren eigenen Untersuchungen Hilfe bei der Beschaffung der 
Literatur. Danken méchte ich auch meinem Kollegen RicHarD WEyL, Kiel, mit 
dem zusammen ich das Untersuchungsgebiet in El Salvador bereisen konnte. Er 
fiihrte mich nicht nur in die geologischen Probleme ein, sondern besorgte spater auch 
die fiir die 6kologische Charakterisierung unerlaBlichen Sedimentanalysen. 


B. Das Untersuchungsgebiet. 
Allgemeine Beschreibung. 


Nachdem ich verschiedene Mangrove-Gebiete an der karibischen 
Kiiste von Honduras (bei Puerto Cortés) und auf der pazifischen Seite 
in El Salvador besucht hatte, wahlte ich die Bahia de Jiquilisco in 
El Salvador als das giinstigste Geliinde fiir meine Untersuchungen aus. 
Ausgedehnte Mangrove-Walder gibt es in El Salvador auch in der 
Fonseca-Bucht und in der Umgebung der Ortschaft Herradura (Estero 
de Jaltepeque). Der Estero in der Jiquilisco-Bucht, auch Estero San 
Juan del Gozo genannt, zeichnet sich aber durch eine besonders reich- 
haltige dkologische Gliederung aus. 

Ich konnte mir in Puerto El Triunfo (s. Karte, Abb. 1) einen Stiitzpunkt ein- 
richten, und von dort aus besuchte ich die abgelegeneren Beobachtungsstationen 
mit einem Klepperboot mit Au8enbordmotor. 

Die Ortschaft liegt auf 13° 16,4’ N und 88° 32,6’ W (H. Muyer-Apicy 19521), 


Sie war friiher Seehafen, ist heute aber nurmehr Durchgangsstation fiir den Ver- 
kehr mit den im Gebiet liegenden Pflanzungen. 


1 Comunic. Inst. Trop. San Salvador, No 1, 1952. 


Die Winkgebarde von Uca und Minuca (Brachyura). 


Die Bucht von Jiquilisco ist 
gegen das offene Meer durch eine 
40 km lange Nehrung abgesperrt. 
Die Sandmassen dieser ,, Penin- 
sula San Juan del Gozo‘ dirften 
_ tberwiegend vom Rio Lempa, dem 

_ groBten FluB des Landes, gelie- 
fert sein. Die Nehrung ist aus 
einer Anzahl von Strandwallen 
aufgebaut, die von der Lempa- 
Miindung ausgehen. Aus der 
Karte ist ersichtlich, daB sie in 
ostwartiger Richtung anwachst. 
Die Wassermassen im Inneren 
der Bucht haben zum Meer nur 
einen schmalen Durchla8 bei der 
Punta San Sebastian. DaB diese 
Verbindung offen bleibt, ist eine 
Wirkung der Gezeitenstréme, die, 
bei einem Tidenhub von ungefahr 
2,40 m (ScHUSTER 1954), vor der 
Kinfahrt in die Bucht 3—4 See- 
meilen erreichen?. 

- Das Innere der Bucht ist er- 
fillt von einem Labyrinth groBer 
und kleiner Kandle, die sich in 
feinste Priele verzweigen. In der 
Karte sind diese letzteren nicht 
alle eingetragen. Da, wenigstens 
in der Trockenzeit, ein nennens- 
werter ZufluB von Siti&wasser 
nicht stattfindet, fiihren alle diese 
Kaniale Meerwasser. In der Regen- 


zeit freilich diirfte der Salzgehalt 


bis zu einem gewissen. Grade ab- 
nehmen. In diesem ausgedehnten 

tillwassergebiet haben sich ge- 
waltige Mengen Schlick abgela- 
gert, die nun von Mangrove- 
Waldern bedeckt sind. Rhizo- 


1 Handbuch der Westkiiste Ameri- 
_ kas, 2. Teil. Berlin: Mittler & Sohn 
1938. 
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2). Punta me Sebastian 


Mangrove 
festland 


Abb. 1. Karte des Estero San Juan del Gozo, nach Luftbildern gezeichnet von R. WrEYt, leicht verindert. 
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phora mangle LL. herrscht bei weitem vor. Dieser Baum ist im Be- 
obachtungsgebiet ein zuverlassiger Anzeiger fiir schlickigen Untergrund. 
Avicennia!, im Estero de Jaltepeque relativ viel haufiger, sah ich im 
Estero San Juan del Gozo nur in den duBeren Randgebieten auf festerem ~ 
Boden. Diese Zonierung stimmt iibrigens insofern mit Angaben von 
WALTER und STEINER (1936) tiber die ostafrikanische Mangrove tiberein, 
als sich auch dort Avicennia (marina) an den auBeren Girtel halt. 


DaB neben ausgesprochenen Schlickbéden auch sandig-schlickige 
und rein sandige Watten vorkommen, macht das Gebiet besonders 
interessant fiir den Okologen, der die Abhiangigkeit der Tierbesiedelung 
von der Bodenbeschaffenheit vergleichend studieren will. Das Vor- 
kommen sandiger Einsprengungen im Inneren des Estero 1aBt sich nach 
WEYL aus der Entstehungsgeschichte erklaren. So bietet die sandige 
Isla Espiritu Santo das Bild eines alteren Nehrungswalles, dem sich der 
jetzige erst spater vorgelagert hat, und der sich wahrscheinlich in der 
Isla Madre Sal (= Isla del Recodo) fortsetzte. Wo solche Sandflachen 
an die Kaniale herantreten, weicht die Mangrove zuriick, und die Kokos- 
palmen und andere auf Si®Bwasser angewiesene Baume schieben sich 
bis dicht an das Ufer vor. 


C. Das Material. 


Im Estero von Puerto El Triunfo kommen Winkerkrabben in groBer 
Anzahl vor. Ich habe sie aber nicht nur dort beobachtet, sondern auch 
in anderen Gebieten von El Salvador, sowie an der karibischen Kiiste 
von Honduras. Um keine Unklarheiten in der Nomenklatur zu lassen, 
gebe ich zunachst eine Liste, nicht nur der Namen der Winkerkrabben, 
sondern auch der anderen von mir gesammelten Brachyuren, sofern 
sie im Text unter dem einen oder dem anderen Gesichtspunkt erwaihnt 
werden. Ich folge dabei der Benennung von R. Borr?. Namen von 
Formen, welche von diesem Autor unter Benutzung meines Materials 
neu beschrieben worden sind, sind unterstrichen. 

Fa. Grapsidae. 

Goniopsis cruentata pulchra (LOCKINGTON 1876). 

Pachygrapsus transversus (GIBBES 1850). 

Fa. Gecarcinidae. ; 

Gecarcinus lateralis (FREMINVILLE 1835), El Salvador. 

Den Namen von Gecarcinus quadratus, von mir an der karibischen Kiiste von 

Honduras beobachtet, glaubt Bort nicht aufrechthalten zu kénnen. 

Cardisoma crassum SmitH 1870. 

Cardisoma guanhumi LATREILLE 1825. 

Ucides cordatus (LINNE 1763), El Salvador. 

Ucides occidentalis (ORTMANN 1897), karibische Kiiste von Honduras. 


1 Nach Canprron A. nitida. 
2 Seine Arbeiten erscheinen z. Zt. in Senck.biol. 
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Bort bezweifelt, daB sich diese Art von der vorigen sicher trennen laBt; es ware 
dann nur U.cordatus als Name beizubehalten. 
Fa. Ocy podidae. 
Ocypode albicans Bosc 1802. 
Ocypode occidentalis Stimpson 1860. 
Uca (Leacu 1814). Bort teilt diese Gattung auf in: Uca s. str. und Minuca. 
Uca (Uca) insignis (M1LNE-Epwarps 1852). 
Uca (Uca) princeps (Smrrx 1870). 
Uca (Uca) stylifera (MitNn-EDwarps 1852). 
Uca (Minuca) galapagensis herradurensis n. subsp. 


Uca (Minuca) macrodactyla glabromana n. subsp. 


Uca (Minuca) festae Nop 1902. 

Uca (Minuca) coloradensis (RATHBUN 1893). 

Uca (Minuca) latimana (RaTHBUN 1893). 

Uca (Minuca) terpsichores CRANE 1941. 

Uca (Minuca) stenodactyla stenodactyla (M1LNE-EDwarps und Lucas 1843). 
Uca (Minuca) stenodartyla beebei CRANE 1941. 


Uca (Minuca) leptochela n. sp. 
Uca (Minuca) inaequalis RatuBun 1915. 


Uca (Minuca) saltitanta saltitanta Crane 1941. 
Uca (Minuca) saltitanta batuenta CRANE 1941. 


D. Die Winkgebirde. 
I. Artspezifisches Verhalten. 


Der Absicht der Arbeit entsprechend, eine spezielle Verhaltensweise 
in ihrer Verflechtung im Lebensganzen zu verfolgen, soll mit der Be- 
_schreibung des Phinomens selbst begonnen werden. 


Kinige der behandelten Arten sind an anderen Orten schon von J. CRANE 
(1941 a) beobachtet worden. Ich freue mich, mit dieser Autorin in allen wesentlichen 
Punkten iibereinzustimmen. Ich kann aber ihre Angaben vervollstandigen, zumal 
ich mich auf Filmanalysen stiitzen kann, tiber welche die genannte Beobachterin 
nicht verfiigte. Da ich, ohne die Beschreibung der Amerikanerin damals noch zu 
kennen, zu ahnlichen Ergebnissen kam wie sie, mtissen die Gebarden der Winker- 
krabben recht stereotyp festgelegt sein. J. CRANE hat ihre Beschreibung leider 
kaum mit Abbildungen erlautert. Ich meinerseits méchte damit nicht sparen, da 
sie mir fiir fernere vergleichende Studien unerlaBlich erscheinen. Ich gebe entweder 
Filmbilder oder nach Filmaufnahmen angefertigte Zeichnungen. 

Den Beschreibungen liegt das ;normale“‘ Verhalten zugrunde. Dies 
mu gesagt werden, denn in bestimmten Situationen erscheint die Ge- 
barde gegentiber der Norm mehr oder weniger verindert. 


Schon PrarseE (1914) bemerkt mit Recht, daB das Erscheinen von Weibchen 
im Gesichtskreis des Mannchens dessen Winken intensiviert. Auch CRANE gibt an, 
daB das Winken vor Weibchen schneller, ausgepragter erfolgt. .Was ALTEVoGT 
(1954) beziiglich der von ihm beobachteten indischen Arten bemerkt, gilt auch fiir 
meine Formen: Das Winken erfolgt oft erst nach der Nahrungsaufnahme in vollem 
Ausma8, d.h. zur Zeit der Nahrungsaufnahme winken die Krebse oft. ,,fahrig‘ 
oder wie ,,beilaufig“. SchlieBlich wire zu beachten, da manche Autoren ihre 
’ Winkerkrabben an sonnenhellen Tagen viel aktiver fanden als an triiben, so daB 
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sie dann auch lebhafter winkten. Wahrend meiner Beobachtungen bei Puerto Hl 
Triunfo in der zweiten Winterhalfte, d.h. gegen Ende der Trockenzeit, herrschte 
stets sonniges Wetter. 

Das Winken besteht in der Hauptsache in einem schnellen Hin- 
und Herschwenken der groBen Schere. Rhythmus, Geschwindigkeit 
und Bewegungsform sind artlich verschieden. Wenn man sich ein wenig 
eingelebt hat, kann man einer Zone an der Winkweise ihrer Bewohner 
schon von weitem ansehen, mit welcher Art sie besiedelt ist. Da sich 
die groBen Scheren meist durch auffallig helle Farbung abheben und die 
; Tiere in ungezéhlten Scharen 
den Boden iibersien, geht es wie 
ein Flimmern iiber die dunklen 
Schlickflachen. 

Wahrend der Flut halten sich 
die Krabben in ihren Erdlochern 
versteckt. Sobald sich das Was- 
ser zuriickgezogen hat, kommen 
sie heraus und beginnen mit der 
Nahrungsaufnahme. Manche Ar- 
ten fiihren sehr bald schon ihren 


Abb. 2. Minuca stenodactyla beebet, Winken. 
Nach Filmaufnahmen. Ungef. */, nat. Gr. seltsamen Tanz auf; andere 


fressen eine Weile, um dann erst 
zu winken, Die Winker, wie man wei, ausschlieBlich minnliche Tiere, 
verbleiben in nachster Nahe ihrer Wohngange, um bei der gering- 
sten Storung darin zu verschwinden. 


1. Uca (Minuca) stenodactyla beebei. 


Das Winken besteht in einem schnellen Ausschwingen der grofen 
Schere, die unmittelbar darauf in die Grundstellung zuriickschligt 
(Abb. 2). Da die Riickbewegung mit noch gréBerer Geschwindigkeit 
erfolgt als das Ausschwingen, gewinnt man den Eindruck eines schnellen 
Zusammenklappens. Wenn die Erregung auf den Héhepunkt gelangt 
ist, reckt der Krebs sich zugleich mit dem Aufschwung der Schere sehr 
steil in die Hohe, eine Bewegung, die sonst weniger auffallig ist. Es 
kann dann zu einer Art ,,Hiipfen‘’ kommen. Bei solchem energischen 
Winken schwingt das Tier gleichzeitig mit der groBen Schere auch die 
FreBschere aus. Eine Anzahl einzelner Winkschlige pflegen schnell 
aufeinanderzufolgen, nach CRANE sind es gewohnlich vier. Nach einer 
kiirzeren oder liingeren Pause setzt dann eine neue Winkfolge ein. 

Die sehr lebhaften Tiere lieben es, winkend um den Eingang ihrer 
Wohnhéhle herumzufahren; sie laufen auch gerne, immer winkend, 


ein Stiick weit hierhin oder dorthin und fiihren dabei allerlei Wen- 
dungen aus. 
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- Nach der Filmanalyse dauert eine einzelne Winkbewegung meistens 
etwas weniger als 1/,sec. Das stimmt mit den Beobachtungen von 
CRANE iiberein. Der Riickschlag wiihrt mitunter nur etwa halb so lange 
wie der Aufschwung. Geringe Zeitunterschiede ergeben sich daraus, 
da das Ausmaf der Bewegung innerhalb gewisser Grenzen schwankt. 
Beispiel: (Beginn einer Winkserie). 
auf zuriick Pause auf zuriick Pause 1 


‘he hs *is ‘he = he hie 


Forts.  /1, ‘he Sie Si6 rt ee 


auf zuriick Pause auf zuriick 3 


‘he — */16 his "he "16 


der Umgebung seines Wohnloches umher; cee 


noch viel mehr als bei beebii gewinnt man 
den Kindruck des ,,Hiipfens“. Denn gleich- 
zeitig mit dem Hochwerfen des Winkers 
schnellt das Tier aus der Hockstellung ener- 8 
gisch in die Hohe und richtet sich dabei sehr 
steil auf (Abb. 3). Charakteristisch ist, daB 
die Krabbe gleichzeitig mit dem Hochwerfen 
des Winkers ein Stiick nach der Seite lauft, 
ein paar Schritte oder auch einige Zentimeter 
weit. Bei der dann folgenden Abbewegung Pee cate eas: 
bleibt sie fast immer auf der Stelle stehen. Winken. Ungef. 3/, nat. Gr. 
Auch die verschiedensten Wendungen kann 

das Tier wihrend des Winkens ausfiihren. Nach CRANE spreizt der Krebs 
bei jeder Winkbewegung auch die kleine Schere ab. Die Autorin hebt 
hervor, daf& die Krabbe mit Vorliebe kleine Erhebungen in der Nahe 
ihres Wohnloches als Winkplatz aufsucht. 


Als charakteristisch fiir diese Art beobachtete CRANE eine eigentiimlich zitternde 
Bewegung in dem Augenblick, in welchem die Winkschere in ihre Ausgangsstellung 
zuriickkehrt: ‘‘ Thus the manus and chelae are vibratet wp and down against the ground 
three or four times with extrem rapidity.” Mir ist eine solches Verhalten bei saltitanta 


nicht aufgefallen. 

Nach der Filmanalyse (Abb. 3) dauert eine einzelne Winkbewegung 
etwas linger als 1/, sec. In der Ruhe halt der Krebs den Winker mehr 
- oder weniger abgespreizt vor dem Korper (vgl. Teilfigur 7). Das Winken 


7 


Mie SeC 


11, sec 


3 
‘he  */1s "hie *he */1¢ usw. 
Ire sec 
2. Uca (Minuca) saltitanta. 5 5 
Auf- und Abschwung erfolgen bei dieser 
_Art mit nahezu gleicher Geschwindigkeit. 
Der winkende Krebs lauft sehr behende in 


yen 
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beginnt mit dem Vorbringen der Manus, hauptsachlich dur h Ab- 
winkeln gegen den Merus (3). Dabei erhebt er sich nur wenig tiber den 
Boden, dann aber reift das Tier die Schere hoch (4), ohne sie aber 
noch wesentlich weiter abzuspreizen. Die Erhebung des Winkers kommt 
weniger durch Drehung des Merus gegen den Cephalothorax zustande, 
als durch Steilstellung des ganzen Kérpers mit Hilfe der Gangbeine. 
Unmittelbar danach fallt das Tier in die Hockstellung zuriick, wobei 
die Schere wie ein Beil herabfallt (8). Mit der Zuriickfihrung des Winkers 
an den Korper (8 und 9) ist die Winkbewegung beendet. Wahrend des 
Aufschwungs 6ffnet sich die Schere, um sich spater wieder zu schlieBen. 
Diese Winkbewegungen pflegen sich in langen Serien aneinanderzu- 
reihen, “sometimes upward of a hundred times without rest” (CRANE). 
Es kénnen aber auch bald langere, bald kiirzere Pausen entstehen, wie 
iiberhaupt das ganze Gehabe des auf seinem Wohnfeld umherhiipfenden 
Krebses einen wenig geordneten Eindruck macht. 


Beispiel (seit der letzten Winkbewegung 19/16 sec vergangen): 
hoch ab Pause hoch ab Pause hoch: ab Pause hoch ab Pause 
®hie Plies 8/46 Se le “hae he Fhe Ie Se “hte «ae 


Fortsetzung Ce lag) Okthie betting MRS 


3. Uca (Minuca) saltitanta batuenta. 


Ein charakteristischer Unterschied gegeniiber den beiden vorge- 
nannten Arten liegt darin, daB die Schere nach dem Aufschwung nicht 
sofort wieder zuriickgeschlagen wird, sondern einen Augenblick in der + 
Hochstellung verweilt (Abb. 4). Diese Pause ist so kurz (?/;, bis 3/1. sec), 
daB sie bei subjektiver Beobachtung nicht auffallt; in der Filmanalyse 
tritt sie aber deutlich hervor. 

Das Gehabe im ganzen wirkt vergleichsweise ruhig. Obwohl sich 
auch diese Art beim Hochschwingen der Schere aufrichtet, um beim 
Abschwung wieder in die Hocke zuriickzufallen, kommt es dabei doch 
nicht zum ,,Hipfen‘‘. Die Bewegung hat etwas automatenhaft Starres. 
Auch folgen die einzelnen Winkbewegungen nicht so schnell aufeinander 
wie bei den beiden anderen Arten; waihrend des Winkens bewegt sich 
der Krebs verhaltnismaBig geruhsam iiber sein Wohnfeld. 

Ein Winkakt dauert ungefihr 1/, sec. Auf die einzelnen Phasen 
(Auf — Hochstand — Ab) entfallt je etwa ein Drittel der Gesamtdauer. 


Beispiel: (nach langerer Ruhepause). 
hoch Stand ab Pause Hoch Stand ab Pause Hoch Stand ab Pause 
WEG Ce hie 5/16 "le */a6 led 16 "16 2/46 lauft weiter 


Neue Szene te te tee aa ie las Pose 
|: s/t alas FT aa | 
16 16/16 16 
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4. Uca (Minuca) inaequalis. 

CraNE konnte das Winken dieser Art nur an einem Exemplar 
beobachten. Die folgenden Beobachtungen an zahlreichen Tieren stim- 
men aber mit den Angaben der Autorin im wesentlichen iiberein. 

In der Grundstellung halt der Krebs die groBe Schere waagerecht am 
K6rper. Beim Winken (Abb. 5) schwingt. er sie zunichst weit nach der 
Seite aus, dann erhebt er die Schere und schwenkt sie, ihre Héhe 
haltend, mehr nach vorne. Dabei wird die Manus etwas einwinkelt, 
so daB ihre Ebene ungefahr senkrecht steht und der Medianebene des 
K6rpers mehr oder weniger parallel lauft. Aus dieser Stellung sinkt die 


Abb. 4. Minuca saltitanta batuenta, Winkstel- Abb. 5, Minuca inaequalis, Winken. 
lung. Nach Filmaufnahmen, Ungef. */, nat. Gr. Ungef. 9/, nat. Gr. 


Schere ziemlich gerade nach abwarts, so daB sie, in Hohe der Kopfbrust 
angelangt, nur noch gegen den Korper eingeschlagen zu werden braucht 
Damit ist die Ausgangsstellung wieder erreicht. 

Wahrend des Aufschwungs 6ffnet sich die Schere weit, um sich beim 
Zuriicknehmen in die Grundhaltung wieder zu schlieBen. Wenn sie sich 
der Kopfbrust wieder anlegt, sieht man sie oft in eine zitternde Bewegung 
geraten, wobei der Krebs sie fest an sich zu driicken scheint. 

Die Winkbewegung als Ganzes verlauft kontinuierlich, ein ruhig 
gleitender Ablauf von mafiger Geschwindigkeit. Die letzte Phase, 
das Zuriicknehmen des Winkers in die Grundstellung, wirkt auf den 
Beschauer etwas holzern und eckig. 

Mit dem Aufschwung der groBen Schere reckt und streckt der Krebs 
‘sich in die Hohe, besonders auf der Winkerseite; beim Abschwung 
sinkt er in die Hocke zuriick. Wahrend des Winkens kann die Krabbe 
ein paar kleine Schritte machen, entweder vom Wohnloch fort oder 
zu ihm zuriick. Sie erfolgen aber bei weitem nicht mit der RegelmaBig- 
keit und auch nicht iiber so weite Strecken wie bei anderen Arten. 

Zahlreiche Winkbewegungen folgen in einem oft sehr gleichmafigen 
Rhythmus aufeinander. Die Dauer eines einzelnen Winkaktes liegt 
in der GroéBenordnung von 1 sec, waihrend die Ruhepausen innerhalb 
einer Winkserie einige Sekunden zu dauern pflegen. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 31 
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Beispiel (seit der letzten Winkbewegung */,, sec Pause): 


Winken Pause Winken Pause Winken 
ele WO woe ee yr verschwindet nach 4/,, sec 
in der Wohnrohre. 


5. Uca princeps. 


CRANE gibt vom Winken dieser Art eine allzu knappe Beschreibung. 
Sie muBte ihre Beobachtungen auf sehr kleine Exemplare beschranken. 
Das Winken dieser Art ist an bestimmte Phasen gebunden. Befinden 
sich die Tiere in einer Winkphase, so schwingen sie die grofe Schere 


Abb. 6 a—ec. Uca princeps, Grundstellung verschiedener Tiere beim Winken. 
Nach Filmaufnahmen. Ungef. 4/; nat. Gr. 


gelegentlich schon wahrend der Nahrungsaufnahme. Die Bewegungen 
sind dann aber sehr wenig ausgepragt und erfolgen wie beiliufig. Man 
sieht ein einfaches Aus- und Zuriickschwingen der groBen Schere mit 
maBiger Geschwindigkeit. Ist das Winken einmal erst ,,angelaufen“, 
dann tberlassen die Krebse sich ihm mit erstaunlicher Ausdauer. In 
sehr regelmafigem Rhythmus folgt jetzt eine Winkbewegung der 
anderen. Dabei bleiben die Tiere dauernd hoch aufgerichtet auf ihren 
Gehbeinen stehen. Die groBe Schere ist dabei mehr oder weniger weit 
abgespreizt und mehr oder weniger erhoben. Abb. 6 gibt dafiir einige 
Beispiele. Nach jedem Schlag kehrt der Winker in die einmal eingenom- 
mene Grundhaltung zuriick; allerdings kann sich diese im Laufe einer 
langeren Winkserie allmahlich andern. 

Abb.7 gibt ein Beispiel fiir den Verlauf einer Winkbewegung. 
Aus Stellung a fithrt das Tier die groBe Schere ganz langsam in Stellung b. 
Dann spreizt es die Hand plotzlich weit nach der Seite (c) und schlagt 
sie ohne Pause schnell in Stellung e (=a) zuriick. Bei diesem Riick- 
schlag (d) 6ffnet sich die Manus und richtet sich steil in die Hohe. 
Der ganze Korper reckt sich dabei noch héher und nimmt eine steilere 
Haltung an. Es sieht so aus, als ,,schnappte‘‘ der Krebs nach einem 
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imaginéren Gegenstand, der sich ziemlich hoch iiber dem Boden vor 
ihm befaénde. Dieser Eindruck des Schnappens wird noch dadurch 
verstarkt, daB die FreBschere im Rhythmus der groBen Schere mit- 
schwingt und daher in Phased die beiden Scheren sich schnell aufein- 
_ander zu bewegen. Unmittelbar darnach gehen die beiden Scheren 
wieder langsam auseinander, bis nach kurzer Zeit der nichste Schlag 
erfolgt. Mit Vorliebe macht der Krebs gleichzeitig mit der Wink- 
bewegung ein paar Schritte nach der einen oder der anderen Seite. Der 
Gesamteindruck des Verhaltens ist der einer gewissen Unbeholfenheit, 


aa-—S ee ee 


=% sec —— — Vase —— =Hesec—— 
a c d e 


Abb. 7a—e. Uca princeps, Winkbewegung. Nach Filmaufnahmen. Ungef. 4/; nat. Gr. 


an einen tanzenden Baren erinnernd. Nicht selten gerat der auf den 
Spitzen der Gehbeine hoch aufgerichtete Korper, von der ausgestreckten 
Schere belastet, in ein unsicheres Schwanken. 


In dem erliuterten Beispiel ist die Winkbewegung sehr ausgiebig. Das Tier 
(Abb. 6a) bewegte die Schere aus der skizzierten Stellung nur geringfiigig auf den 
Ké6rper zu, um sie dann wieder langsam abzuspreizen. Die Krabbe in Abb. 6b 
klappte die Schere schnell nach der Seite und sofort wieder zurtick. Das seitliche 
Ausschwingen fiihrte kaum iiber einen rechten Winkel hinaus. Bei der Riickkehr 
hatte die Schere eine ahnliche Lage wie in der Abbildung, nur lag sie etwas héher. 
Bis zur nachsten Winkbewegung senkte sie sich ganz langsam. Das Tier Abb. 6c 
dagegen verhielt sich ahnlich wie es eben an Hand von Abb. 7 geschildert wurde. 


Trotz der Abweichungen in Einzelheiten bleibt das Schema der Be- 
wegung stets das gleiche: ein schneller Schlag mit der groBen Schere, 
die darnach langsam in die Ausgangshaltung zuriickkehrt. Dafs der Win- 
ker unmittelbar vor dem Riickschlag erst noch schnell etwas mebr nach 
der Seite ausschwingt (wie im ersten Beispiel geschildert), darf als typisch 
gelten. Halt der Krebs aber in der Grundhaltung den Winker von vorn- 
herein stark nach der Seite abgewinkelt (z.B. ahnlich Abb. 6a), so kann 
der Riickschlag auch direkt aus jener Lage heraus erfolgen. 

Je nach dem AusmaS der Bewegung ist ihre Dater naturgemaf 
verschieden. Jenes Ma8 variiert auch innerhalb einer Serie in gewissen 
Grenzen. 

1. Beispiel fiir eine Winkserie von geringem Ausma8 (ahnlich 


Abb. 6a): 
31* 
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Winken! Pause Winken Pause Winken Pause Winken Pause Winken 
*/16 ?*/16 lie lie /16 8/16 ? ? ‘he 
Forts. /16 “Ire 9/16 /16 /16 ‘lie 33/56 usw. 

2. Beispiel fiir eine Winkserie von gréBerem Ausmab (wie Abb. 7): 

Winken Pause Winken Pause Winken Pause Winken Pause Winken 
Ulie Phi he hie *l16 "16 /a6 6 Mie 


Forts. /16 1/6 19/16 M6 8/6 ? Nhe 


Abb. 8a—e. Minucalatimana. Drei verschiedene Stellungen beim Winken, Photographien. 
Ungef. nat. Gr. 


Gleiches Tier, nach einer Unterbrechung wieder aufgenommen: 


9) 16 A 16 a 16 A 16 a 16 38] 16 t) 16 | 16 8 16 


Forts. 4%, wie usw. 


Das Verhalten stimmt im wesentlichen mit Uca tangert [HEDIGER 
(1933)] oder etwa Uca pugnax [Scowartz und SaFIR (1915)] iiberein, 
wo ein Winkschlag alle 2 sec erfolgt. 


6. Uca (Minuca) latimana. 


Ahnlich Uca princeps bleibt auch diese Art walirend einer Serie 
von Winkbewegungen hoch aufgerichtet auf den Beinen (Abb. 8). 
In der Grundhaltung, in welche die groBe Schere immer wieder zuriick- 
schwingt, ist diese seitwarts abgespreizt und ziemlich weit erhoben. 
Abb. 8a zeigt ein Beispiel fiir diese von Fall zu Fall etwas wechselnde 
Haltung. Aus dieser Stellung fallt die Schere plétzlich steil herab, 
um dicht am Kérper vorbei (Abb. 8b) ohne Pause langsam in die 
Ausgangsstellung zuriickzukehren. Dabei holt sie recht weit seitwarts 
aus, so daB sie eine Stellung ahnlich Abb. lle durchlauft, bevor sie 


1 Hierunter ist die Dauer des schnellen Scherenschlages verstanden, also 
z. B. Abb. 7 von Stellung b bis Stellung e. Als Pause gilt die Dauer der Zuriick- 
fiihrung der Schere indie Grundhaltung, also z. B. Stellung a bis Stellung b. Dieser 
Ubergang erfolgt so allmahlich, daB sich die Ruhepause vor dem nachsten Wink- 
schlag nicht sicher abgrenzen laBt. 
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Stellung a wieder erreicht. Aus Stellungc gelangt die Schere in Stel- 
lung a weniger durch Drehung des Carpus als durch Einwinkelung der 
Hand. Der Abschwung (nach 5) erfolgt, wie angedeutet, mit groBer 
Geschwindigkeit, der daran anschlieBende Aufschwung (nach c) und das 
Vorbringen der Hand (nach a) jedoch langsam. Bis zum nichsten Ab- 
schwung verbleibt der Winker einen Augenblick in Stellunga. Die 
Winkbewegungen k6nnen sich mehrmals wiederholen, worauf der Krebs 
wieder in eine mehr hockende Stellung mit angelegter Schere zuriick- 
kehrt. 

Die Fre8schere schwingt mehr oder weniger synchron mit der groBen 
Schere, aber nicht — wie z.B. bei Uca princeps — in entgegengesetzter 
Richtung, sondern nach der gleichen Seite. Die kleine Schere erhebt 
sich allerdings nicht sehr betrichtlich. Genauer konnte die Koordination 
beider Scheren nicht aufgeklirt werden. 


Die Krabbe fiihrt die Winkbewegungen nicht immer so vollstindig aus, wie 
es eben als typisch geschildert wurde. UnregelmaBigkeiten treten besonders dann 
auf, wenn das Tier friBt. Dann bleibt der Krebs tiefer am Boden hocken, und die 
kleine Schere beteiligt sich naturgemaB nicht am Winken. Die groBe Schere schwingt 
unter solchen Umstanden gelegentlich einfach nach der Seite aus, um gleich wieder 
an den Korper angelegt zu werden. Es sei auch erwahnt, da man zwischen den 
Stellungen @ und ¢ nicht immer deutlich unterscheiden kann. 

Eine Winkbewegung kann ungefahr 1 sec dauern. Dabei entfallen 
auf den schnellen Abschwung aus der Stellung a in Stellung b nur un- 
gefahr 1/,, sec, alles tibrige auf die langsame Riickkehr in die Hoch- 
stellung. 

Dies ist eine Prazisierung der kurzen Beschreibung von CRANE. 
Die Autorin hat die charakteristische Mitbewegung der kleinen Schere 
anscheinend nicht beobachtet. 


7. Uca (Minuca) macrodactyla glabromana. 


Das Winken dieser Art ist bisher noch nicht beschrieben worden. 
Die Bewegungen wirken ungemein steif und hélzern; dieser Kindruck 
beruht darauf, daB der Ubergang von einer Phase in eine andere plétzlich 
und ruckweise erfolgt. 

Zu Beginn spreizt der Krebs aus der Hockstellung heraus (Abb. 9/1) 
den Winker nach der Seite ab, wobei er zugleich den Korper hoch auf- 
richtet (3—6). Meistens geht die Abspreizung der Schere nur wenig 
iiber einen rechten Winkel hinaus (7), sie kann aber auch betrachtlicher 
sein. Im einfachsten Fall sinkt das Tier aus dieser Stellung nach einer 
Pause plétzlich in die Hocke (1) zuriick, wobei es den Winker wieder 
anlegt. Typisch ist aber, daB es plotzlich die Schere nach vorne schwenkt 
(100—106). Im Schema wechseln beide Stellungen einigemal ruck- 
weise einander ab, und erst dann kauert sich der Krebs wieder an den 


Boden. 


440 Hans M. Peters: 


Der Eindruck der Steifheit wird noch dadurch erhéht, daB der ganze 
Kérper die Schwenkungen des ,,Armes‘‘ mitmacht: beim Abspreizen 
richtet er sich gerne an der betreffenden Seite héher auf, sich zugleich 

ein wenig nach der Seite drehend. Beim 

Vorschwenken wendet er sich dann mit 
109 einem Ruck nach der anderen Seite. 

Der Krebs liebt es, zugleich mit 
dem Ausschwenken der groBen Schere 
ein paar schnelle Schritte zur Seite zu 

101machen. Dies kann aber auch erst dann 
erfolgen, wenn der Winker bereits er- 
hoben ist. Ein paar Schritte in umge- 
kehrter Richtung k6nnen sich an- 
°? schlieBen. Diese Laufe fihren aber 
kaum weiter als ein paar Zentimeter. 

Nachdem der Winker aus- oder vor- 

, geschwenkt ist, beginnt die FreBschere, 

* die bis dahin lose vor den Korper ge- 

halten wurde, sich langsam nach der 

Seite hin auszustrecken und zu heben. 

, Und zugleich hebt der Krebs jederseits 

* (mindestens) ein Gangbein so hoch, 

bis es der Lange nach in eine ungefihr 

waagerechte Lage kommt. Genaueres 

konnte leider nicht beobachtet werden. 
79° Toch ist anzunehmen, daB oft mehr 
als ein Beinpaar gehoben wird. Bei 
dieser Ubung verliert der eifrige Krebs 
ng Bolegentlich das Gleichgewicht. 

Das Winken pflegt ohne erkenn- 
baren Grund ploétzlich abzubrechen. 
Aue ok artinea macrodactyla glabroma- Charakteristisch ist dabei, daB die 
na, Li ae ca aera Krabbe sich an den Eingang ihrer Wohn- 
Rechte und linke Reihe verschiedene TOhre preBt, die Schere dicht an den Kér- 
mzenen, a hee Bild zu Bild. per heranzieht und sie in eine eigen- 

cathe tiimlich zitternde Bewegung versetzt. 

Nach der Filmanalyse dauert das Aufschwingen der Schere (in 
Stellung 7) ungefihr +/, sec; in der gleichen GréBenordnung liegt die 
Dauer des Abschwungs in die Grundstellung. Die Pausen, wahrend 
derer der Winker unbeweglich in Spreizstellung oder in Vorhalte ver- 
bleibt, kénnen 1—2 sec dauern. 

Beispiel. Seit der letzten Riickkehr des Krebses in Grundstellung 
**/1,8ec vergangen. Aufschwung in Stellung 14/,, sec, Pause *7/,, sec (dabei 
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anscheinend Beinheben, gegen Ende der Pause Heben der FreBschere), 
Vorschwenken des Winkers (ungefihr in Stellung 104) 2/,,sec; FreB- 
schere wieder in Grundstellung. Pause 15/,,sec. Zuriickschwenken in 
Stellung 7 ?/,,sec. Pause ?°/,, sec. Vorschwenken (ungefihr in Stellung 
104) */,, sec. Pause '*/,, sec. Riickkehr in Grundstellung, wobei der Winker 
tuber Stellung 7 gefithrt wird, */,, sec. Nach */,,sec erneutes Aufschwingen. 


8. Uca (Minuca) leptochela. 


Diese von Bott neu beschriebene Art ist bisher nicht beobachtet 
worden. Wenn der Krebs zu winken anfangt, richtet er sich zundchst 
mit hoch erhobener Schere auf (Abb. 10); 
die Schere nimmt damit eine Haltung 
ein, in die sie nach jeder einzelnen Wink- 
bewegung wieder zurtickkehrt!. Das Win- 
ken besteht darin, daB der Krebs aus jener 
Stellung heraus den Winker nach abwarts 
vor den Kérper fihrt, ihn aber sogleich 
wieder in die Ausgangsstellung zuriick- 
schwingt. Das ganze ist eine gleichmé- 
Bige, sehr ,,elegant‘‘ wirkende Bewegung. 
Sie wiederholt sich mehrmals mit kurzen 
Pausen, bis das Tier schlieBlich in die 
_Hocke zuriickgeht und die groBe Schere 
wieder an den Korper anlegt. Friiher oder 
spater beginnt es mit einer neuen Wink- 
serie. Charakteristisch ist, da8 die Krabbe APP. to oon erent Ge 
mit hoch erhobener, aber dann still 
gehaltener Schere eine kurze Strecke nach der einen oder der anderen 
Seite liuft, aber héchstens eine Handbreit weit. Das geschieht mit 
makiger Geschwindigkeit, wie iiberhaupt alle Bewegungen dieser Krebse 
relativ ruhig wirken. Die Tiere pflegen sich in nachster Nahe des Wohn- 
loches zu halten. 


Beispiel: 
Winker Winken Winker — Winken Winker Winken Winker 
erhoben erhoben erhoben erhoben 
(Pause) — (Pause) (Pause) (Pause) 
‘ta The M6 8/16 Mig 8/16 "he 


Darnach geht der Krebs in Hocke und legt die Schere vor den Kérper 
(Gesamtdauer °/,, sec). In *2/,, sec erfolgt neuer Aufschwung. AnschlieBend 
eine Winkbewegung (7/,, sec), darnach wieder Hockstellung. Erst nach langerer 
Pause wieder Hochschwingen. 

1 Bei dieser Haltung mit erhobenem Winker steht dieser nicht vollkommen still, 
sondern der Krebs pflegt ihn sehr langsam noch etwas hoher zu heben und ein wenig 
mehr an den Kérper heranzufiihren. 
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Abb. 11. Minuca stenodactyla 
stenodactyla, Winken mit kur- 
zem Hin- und Zuriicklaufen. 
Nach einer Bildfolge aus einem 
Film. Ungef. nat. Gr. 


Hans M. PETERS: 


9. Uca (Minuca) stenodactyla stenodactyla. 


Was bei anderen Arten nur angedeutet 
ist oder kaum ins Gewicht fallt, ist bei dieser 
Art in ganz extremer Weise entwickelt: der 
Krebs rennt mit hoch erhobenem Winker um- 
her. Dies Gehabe wechselt ab mit einem 
ruhigen Hin- und Herschwenken der grofen 
Schere. 

Die groBe Winkfreudigkeit der Art auBert 
sich darin, daB die Tiere schon wahrend 
der Nahrungsaufnahme zu winken anfangen. 
Die sehr lebhafte Krabbe pflegt nur kurze 
Zeit an der gleichen Stelle zu weiden. Im- 
mer wieder rickt sie sprunghaft vor und 
entfernt sich dabei in ziemlich gerader Rich- 
tung von ihrem Wohnloch. Frither oder 
spiter rennt sie aber wieder an den Aus- 
gangspunkt zuriick. Bei groBen Tieren kann 
der Weideplatz rund um die Wohnrohre einen 
Halbmesser von etwa 30—40 cm haben, eine 
im Vergleich zu anderen kleinen Arten sehr 
betrachtliche Ausdehnung. Wenn der Krebs 
nach einiger Zeit die Nahrungsaufnahme ein- 
stellt, oder doch einschrainkt, winkt er da- 
fir um so eifriger. Er bleibt jetzt aufge- 
richtet auf den Beinen, und in dieser Stel- 
lung schwenkt er von Zeit zu Zeit den Winker 
einige Male hin und her (Abb. 11): ein ruhiges 
Ausbreiten und wieder Zuriicknehmen der 
groBen Schere, die sich dabei langsam 6ffnet 
und wieder schlieBt. Plotzlich stiirzt das Tier 
in rasendem Lauf davon, um an einer anderen 
Stelle erneut den Winker zu schwenken. So 
wechseln Rennen und Winken oft pausenlos 
einander ab. Beim Rennen und Laufen ist 
die Schere in der Regel aufgerichtet und be- 
sonders weit gedffnet (Abb. 15a und b). Liuft 
die Krabbe mit der Seite der Frefschere 
voran, so winkelt sie die groBe Schere etwas 
nach innen ein (Abb. 12a), lauft sie mit der 
Seite der groBen Schere voran, so spreizt 
sie diese weiter nach auBen (Abb. 12b). Auf 
diese Weise diirfte die jeweils giinstigste 
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Lage des Schwerpunktes erreicht werden. Beim Laufen bewegt sich 
der Krebs auf Radien, die am Eingang der Wohnung zusammen- 
treffen. Vom Wohnloch fort liuft er in der Regel mit maBiger Ge- 
schwindigkeit. In umgekehrter Richtung dafiir um so schneller — als 
ware er an einem Gummiband befestigt, das sich immer mehr anspannt 
und das Tier schlieBlich mit einem Ruck zuriickschnellen aft. 


Die Krabbe winkt z. B. am Eingang der Wohnrohre, lauft ein Stiick davon, 
winkt, lauft weiter, winkt abermals und stiirzt in rasanter Fahrt zum Wohnloch 
zurtick. Vielleicht schieBt sie dabei eine Strecke weit tiber den Eingang hinaus oder 
lauft in einer anderen Richtung langsam weiter, winkt dann abermals und kehrt 


Abb. 12 au. b. Minuca stenodactyla stenodactyla, Scherenstellung zweier Tiere beim Rennen. 
Nach Filmaufnahmen, ungef. 2mal nat. Gr. 


zum Loch zuriick. So schieBt das behende Tier unermiidlich hin und her, ein Spiel, 
das sich dem Auge des Beobachters in immer neuen Abwandlungen darbietet. Es 
kommt vor, daB der Krebs mit erhobenem Winker davonstiirzt, um sofort, ohne 
Wendung, an den Ausgangspunkt zuriickzurennen; das sieht aus, als gleite er auf 
einer Schiene blitzschnell hin und her. Der Winkel, um den das Tier am Wohnloch 
seine Richtung Andert, ist immer wieder ein anderer. Nicht selten wechselt der 
Krebs in dem Augenblick, in dem er am Eingang seines Wohnloches vorbeifahrt, 
die Seite, indem er sich, einem Schlittschuhlaufer vergleichbar, auf der Stelle herum- 
wirft, und nun mit der anderen Seite voran, weiterrennt. 

Es kommt selten vor, daB der Krebs den Halbmesser seines Aktions- 
feldes in einem Zuge durchrennt. Da8 er aber Strecken von 20—30 cm 


mit erhobenem Winker durcheilt, ist durchaus nicht ungewoéhnlich. 


Nach den Filmaufnahmen dauert eine Winkbewegung, d.h. das 
einmalige Aus- und Zuriickschwenken der groBen Schere, ungeféhr 
11/,—2 sec. Es ist also eine im Vergleich zu anderen Arten langsame 
Bewegung. Nicht immer verliuft sie kontinuierlich. Die grofe Schere 
kann nidmlich fiir den Bruchteil einer Sekunde (ich ma bis °/, sec) 
in der Stellung der maximalen Ausbreitung verharren. Dann ist die 
Winkbewegung im ganzen noch etwas linger als eben angegeben. 


444 Hans M. Perers: 


Ist die Schere maximal nach der Seite ausgestreckt, so kann sich die 
Hand nachtriglich noch etwas heben und sich dabei zugleich weit 6ffnen. 

Zugleich mit dem Schwenken des Winkers hebt der Krebs tibrigens 
einzelne Gehbeine seitwirts hoch. Wahrscheinlich handelt es sich um 
das 5. Beinpaar. Genaueres konnte leider nicht festgestellt werden. 
CRANE erwahnt die Besonderheit iiberhaupt nicht. Die Fre®schere 
schwingt manchmal, aber nicht immer, gleichzeitig mit der groBen 
Schere aus. 


Aus der knappen Beschreibung von CRANE erhalt man keinen zureichenden 
Eindruck vom Verhalten der vorliegenden Art, die man wohl zu den interessantesten 
rechnen darf. Beziiglich des fiir stenodactyla so charakteristischen Umherrennens 
bemerkt die Autorin nur: “A few rapid running steps are usually taken during each 
display.”” Es mag sein, daB es in diesem Falle 6rtliche Unterschiede gibt. Das 
Umbherrennen mit erhobenem Winker ist nach CRANE eine Reaktion auf das Er- 
scheinen von Weibchen. Fiir die von mir beobachteten Tiere trifft dies aber gewiB 
nicht zu. 


II. Vergleich der verschiedenen Formen. 

Eine gewisse Ubersicht iiber die Mannigfaltigkeit der hier behandelten 
Winkgebirden l48t sich gewinnen, wenn man diejenigen Formen, die 
ihren Cephalothorax zu jedem einzelnen Winkakt aufrichten und hoch- 
reiSen (A) von den anderen unterscheidet, die mindestens tiber einige 
Winkbewegungen hinweg auf ihren Gehbeinen hoch aufgerichtet stehen- 
bleiben (B). 


Gruppe A (beebei-Typ). 

Hierher gehoren zunachst MW. stenodactyla beebei, M. saltitanta und 
M.s. batuenta, bei denen das Winken in einem schnellen Aus- und 
Zuriickklappen des groBen ScherenfuBes besteht. Bei M. inaequalis 
geschieht das in einer ruhigeren, gleitenden Bewegung. 


Gruppe B (princeps-Typ). 

U. princeps kann lange aufgerichtet bleiben; WM. macrodactyla glabro- 
mana, M. leptochela, M. latimana bleiben oft nur fiir die Dauer weniger 
Winkschlage so stehen. Wahrend in Gruppe A der Winker in der 
Ausgangsstellung (Grundstellung, in die er nach dem Winkschlag wieder 
zurickkehrt), vor dem Cephalothorax liegt, ist er bei der Gruppe B 
in der Grundstellung mehr oder weniger vorgespreizt (U. princeps) 
oder sehr steil hochgerichtet (M.macrodactyla glabromana, M. lepto- 
chela, M. latimana). Die Winkbewegung selbst kann eine hin- und her- 
gehende sein, wie bei princeps, oder eine kreisende, wie bei leptochela 
und latimana. Bei M. macrodactyla glabromana ist die Winkbewegung 
zwar auch hin- und hergehend, aber Aus- und Zuriickschwingen er- 
folgen nicht in einem Zuge, sondern sind durch betonte Pausen getrennt. 
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Es wiirde zu weit fiihren, alle bekannten Winkgebirden in das vor- 
stehende Schema einzuordnen; ganz abgesehen davon, da viele Arten 
nicht genau genug beschrieben sind. — Die Uca-Arten scheinen im all- 
gemeinen dem princeps-Typ zu folgen. Einen interessanten Ubergang 
zum beebei-Typ stellt nach der Beschreibung von Aurmvoar (1954) 
Uca marionis dar. Diese Art stellt sich fiir jede einzelne Winkbewegung 
auf die Gehbeine, sie bleibt also nicht dauernd aufgerichtet. 


Schwierig einzuordnen bleibt M. stenodactyla stenodactyla. Bei 
dieser Art kommt ein Element besonders ausgeprigt hinzu, das bei 
anderen Arten nur angedeutet ist oder fehlt: der Krebs rennt mit hoch- 
erhobenem Winker tiber groBe Strecken umher. 


Iil. Die sogenannte » Bedeutung** des Winkens. 


Eine so eigentiimliche Gebirde wie das Winken hat die Beobachter 
seit je zu Sinndeutungen herausgefordert. 

Die alteren Autoren nahmen an, das Gehabe diene dem Erkennen des Ge- 
schlechtspartners auf seiten des Weibchens und locke es an. Diese recht 
populare Auffassung hat auch Pearse (1912, 1914, 1914) vertreten, wobei er aller- 
dings bezweifelt, daB die Weibchen auf jene Lockung eingingen. Tatsdchlich be- 
wahren sie eine erstaunliche Gleichgiiltigkeit. Nach Crane (1941) kann ein Uca- 
Mannchen seine Werbung vor einem benachbarten Weibchen tagelang fortsetzen. 
Kinmal kam ein stylifera-Weibchen erst “after at least four days of constantly inter- 
rupted and apparently futile courtship, and after a prolonged display on the morning 
when she finally approached his hole” (S. 173). Angesichts der Passivitit der Weib- 
chen und mit Riicksicht darauf, daf die Mannchen vieler Arten auch auBerhalb 
der Fortpflanzungszeit winken (vgl. z. B. Prarsr 1912), kann man es verstehen, daB 
manche Zoologen eine Bedeutung des Winkens als Werbegebarde tiberhaupt 
bestritten haben. Nach Verwey (1930) handelt es sich um nichts anderes als ein 
Drohverhalten, welches lediglich der Verteidigung des Wohnterritoriums dient, eine 
Auffassung, der sich spater Hepicer (1933a und b) angeschlossen hat. Schon 
Somwarrtz und Sarr (1915) hatten geschrieben: “‘Hach male not only guards his 
burrow but regards the immediate vicinity, for a radius of about two or three inches, 
as his private property” (S. 16). Die Aggressivitat der mannlichen Winkerkrabben, 
besonders gegen ihresgleichen, ist allgemein bekannt. Auch kennt jeder das Bild 
der Krabbe, etwa Carcinus, die zum Angriff hochfahrt und dabei die Scheren drohend 
auseinanderbreitet. So ist die von HmpicER herausgearbeitete Idee einleuchtend, 
das Winken sei aus einer solchen Gebarde der Abwehr hervorgegangen und stelle 
eine rhythmisierte Signalbewegung dar, der Revierverteidigung dienend. CRANE 
(1941a) macht sich eine mittlere Auffassung zu eigen. Sie ist zwar mit HEDIGER 
der Meinung, daB sich das Winken stammesgeschichtlich aus der Drohgebiarde 
entwickelt habe und gibt auch gerne zu, da8 es oft einfach nur der Fernhaltung 
anderer Mannchen dient}. Zugleich soll die winkende Krabbe aber auch den Ge- 
schlechtspartner anlocken und dessen Bereitschaft zur Begattung steigern. CRANE 
meint, dies sei besonders klar in Fallen, wo sich [wie bei Uca (Minuca) latimana] 
das Winken auf die Fortpflanzungszeit beschrankt. AtrEvocT leugnet neuerdings 
die Bedeutung des Winkens fiir die Revierverteidigung ganzlich, weil er tiberhaupt 
das Vorkommen von Territorien bei den Winkerkrabben bestreitet. Die von ihm 


1 Das kann man direkt beobachten ! 
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markierten Tiere waren namlich wenig seBhaft. Aber schon beziiglich seiner Uca 
annulipes befindet er sich im Widerspruch zu Prarse (1912), der eine solche Krabbe 
z. B. 22 Tage lang im gleichen Loch beobachtet hatte. Auch auf Grund von Ver- 
setzungsversuchen hatte sich Pzarse von der Ortsgebundenheit seiner Krabben 
iiberzeugt, wenn diese auch nicht sehr ausgepragt zu sein brauchte. Ubrigens 
berichtet CRANE auch von Uca stylifera und Uca (Minuca) beebei, daB sie Tage oder 
Wochen am gleichen Platz bleiben: “At La Boca displaying males sometimes occu- 
pied the same burrows for at least three weeks at a time” (1941 a beziiglich Uca stylifera). 
Das braucht nicht bei allen Arten so zu sein. Uca pugilator z. B. wandert nach 
Hyman (1922) auf Nahrungssuche umher; bei Verfolgung lauft sie gern ins Wasser 
statt in die Héhle und scharrt sich irgendwo ein. Die Tiere haben offenbar nur lose 
Beziehungen zu bestimmten Wohngaingen — mit anderen Worten, die Bedeutung 
des Winkens als Mittel der Revierverteidigung tritt bei ithnen vergleichsweise 
zuriick, 

Es ist niitzlich, sich klarzumachen, da8 territoriales Verhalten eine komplexe 
Erscheinung ist. Sie beruht zunachst auf einer aggressiven Haltung gegentiber den 
Artgenossen. Diese ist bei den Winkerkrabben sehr allgemein verbreitet. Kampfe 
sind an der Tagesordnung, wie von allen Beobachtern bezeugt wird. Am erbittert- 
sten befehden sich artgleiche Mannchen derselben GréBe (CRANE u. a.). Auch gegen 
die Weibchen richtet sich die Aggressivitat der Mannchen, wie auch, nach dem Urteil 
verschiedener Beobachter, die Weibchen einander nicht ganz harmlos begegnen. 
Die Aggressivitat findet zweifellos im Winken der Mannchen ihren Ausdruck. 
Diese Gebarde nimmt den Charakter der Territorialverteidigung aber naturgemaB 
nur in den Fallen an, wo sie mit einer gewissen SeBhaftigkeit zusammentrifft, 


d. h. mit einem Verhaltenszug, der mit dem Winken selbst nichts zu tun zu haben 
braucht. 


Alles in allem ist festzuhalten, daB8 in einem von Art zu Art wech- 
selnden AusmafiS das Winken ein Mittel der Revierverteidigung ist 
(VeRwEY, HepicEr). Damit soll aber nicht geleugnet werden, daB 
es auch bei der Begegnung der Geschlechter als ,,cowrtship‘‘ eine Rolle 
spielt (CRANE). Ich kann zur Stiitzung dieser Auffassung keine Beob- 
achtungen beisteuern, die tiber das Bekannte hinausgehen. Denn ich 
bin der Frage nicht weiter nachgegangen, weil ich sie fiir zweitrangig 
halte. Dafiir eine kurze Begriindung. 

Mit dem Einblick in die ,,Bedeutung‘‘, welche einer bestimmten 
Verhaltensweise, einer Instinkthandlung oder dergleichen zukommt, ist 
letzten Endes wenig gewonnen. Gewif wird in dieser Perspektive sicht- 
bar, auf welchem Wege sie zur ,,Erhaltung‘‘ der betreffenden Tierart 
beitragt. Aber ,,arterhaltend“ sind schlieBlich alle Instinkthandlungen ; 
diese ihre Higenschaft ist so allgemein, daB sie tiber den individuellen 
Fall rein gar nichts aussagt. Die Besonderheit dieser oder jener Ver- 
haltensweise aber ist das eigentlich Interessante. Sie zu erfassen, bedarf 
es jedoch anderer Denkmittel als sie das Schema der ,,arterhaltenden 
Bedeutung‘‘, oder wie man sich ausdriicken mag, liefert. 

Wir miBten Antwort auf die Frage wissen, wie es kommt, daB die 
Winkerkrabben nicht anders als durch ,,Winken‘ ihr Territorium ver- 
teidigen, bzw. mit ihrem Geschlechtspartner in Kontakt treten. Es 
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gentigt nicht, festzustellen, daf dies geschieht, denn warum dies so und 
nicht anders geschieht, ist das wesentliche Problem. Kurz gesagt, wir 
miuBten jene Gebarde als notwendig so seiend begreifen konnen. PEARSE 
(1912) konnte noch recht naiv schreiben: ’’ The writer is convinced, that 
the male dances about the female in order to (Unterstreichung PETERS) in- 
duce her to mate with him...” Heute pflegt man eine so handgreifliche Teleo- 
logie zu vermeiden. Aber jenes ,,in order to‘ schwingt in den meisten 
Untersuchungen tiber Verhaltensweisen immer noch mit, ob man es 
nun offen ausspricht oder nicht. Das hei8t, man versucht das Verhalten 
als Mittel zu Zwecken zu verstehen und denkt insofern nach wie vor 
teleologisch. Denn fiir das teleologische Denkschema ist es nicht so 
wesentlich, daf man auf zielstrebige Faktoren zuriickgreift —- von 
solchen sieht man heute gerne ab — als da man vom ,,Ende her“ zu 
begreifen sucht. Eine radikale Abkehr von aller Teleologie, d.h. eine 
energische Zuriickdrangung der Frage, was bei einer instinktiven Ver- 
haltensweise als biologischer Effekt herauskommt, erfordert eine ebenso 
entschiedene Hinwendung zu der Frage, auf welchen Grundlagen sie 
beruht. Dies heiBt das Phanomen in einem moglichst weiten Zusammen- 
hang von Fakten verfolgen, die es tragen. Erst in der Vergleichung 
mit abweichenden Formen laBt sich die in Frage stehende Besonderung 
erfassen. So ist es unerlaBlich, um die EHigenart der Winkerkrabben 
zu erkennen, ihre nicht-winkende Verwandtschaft gleichfalls zu bertick- 
sichtigen. Mein Beobachtungsgebiet in El Salvador bot mir dazu eine 
gute Gelegenheit. Und so soll zunachst der Lebensraum der Winker- 
krabben im Vergleich zu den Biotopen anderer, verwandter terricoler 
Brachyuren charakterisiert werden. 


E. Die ékologische Gliederung des Untersuchungsgebietes. 
I. Die Zonierung der terricolen Brachyuren. 

Es liegt auf der Hand, daB einer so reichen physiographischen Glie- 
derung, wie wir ihr in der Bahia de Jiquilisco begegnen, eine mannig- 
faltige Zonierung der Fauna entspricht. In der Tat war es immer wieder 
eindrucksvoll zu sehen, wie sich mit dem Wechsel der 6kologischen 
Bedingungen das Bild der Tierwelt selbst nahe benachbarter Raume 
vollkommen anderte. Schon bei meinen ersten Studien erschienen mir die 
bodenbewohnenden Brachyuren als besonders geeignet zur Gewinnung 
einer 6kologischen Einteilung. 

Verfolgen wir die verschiedenen Zonen auf einem schematischen 
Querschnitt durch das Gebiet (Abb. 13) von der offenen Meereskiiste 
iiber die Nehrung, die Priele und Schlickbanke bis zum Festland, so 
beginnt die Abfolge der Biotope mit der Ocypode-Zone. Dieser Girtel 
liegt in der Gezeitenzone des Meeres, der Schorre. Er ist der Lebens- 
raum von Ocypode occidentalis. Diese Krabbe bevorzugt das obere 


448 Hans M. Perers: 


Eulitoral, nimmt also nicht die ganze Schorre fiir sich in Ansprucht. Die 
obere Grenze ihrer Verbreitung liegt etwa auf der Héhe des Strandwalles, 
ungefaihr da, wo die Vegetation der Strandgraser beginnt (Uniola pittiert 
Hack). Es diirfte kaum Wohnrdhren des Krebses geben, die nicht 
wenigstens fiir kurze Zeit tiberflutet werden. 

Landeinwarts gelangen wir in das Wohngebiet von Gecarcinus qua- 
dratus. Diese Zone wird auch bei Sturmfluten vom Meer nicht mehr 
erreicht. Der Boden besteht auch hier aus reinem Sand. Aber dieser 
bleibt bis zu der Tiefe, in welche die Krabbenlécher hinabreichen 
(30—35 cm), vollkommen trocken. Er ist so locker, dafs man die Wohn- 
gange der Krebse leicht verschiittet, wenn man ihnen nachgrabt. Charak- 
teristisch fiir den Biotop von Gecarcinus ist die Bedeckung des Bodens 
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Abb. 13. Schematischer Querschnitt durch den Estero San Judn del Gozo. 


mit Buschwerk. Noch weiter landeinwarts, wo der Untergrund fester 
wird, sah ich keine Wohnlocher mehr. 

Wenn man die Sandflaiche der Nehrung, unter Absehung von einer feineren 
Gliederung, als Ganzes charakterisieren will, so kann man sie als Buschsteppe 
bezeichnen. In diesem Teile Mittelamerikas, an der pazifischen Kiiste, befinden wir 
uns in einem Trockengebiet, wo nur knapp in der einen Halfte des Jahres, nimlich 
von Mai bis Oktober, Regen fallt. Im Sandgebiet der Isla Espiritu Santo liegt eine 
groBe Hacienda, auf der man Baumwolle baut, Kokospflanzungen angelegt hat 
und Kakao erntet. DaB der Grundwasserspiegel relativ hoch liegen muB, geht aus 
der Kultivierung des ,,Maiz de humedad‘ hervor, der in der Trockenzeit gedeiht, 
wo er auf die Bodenfeuchtigkeit angewiesen ist. 

Was nun den Bereich der Mangrove im Innern der Bucht angeht, 
so sind hier zwei verschiedene Biotope zu unterscheiden: der Mangrove- 
wald selbst und die von Mangrovebiumen freien, zu den Kanalen 
und Prielen hin abfallenden Flichen (Abb. 14). Diese entsprechen der 
Schorre an der Seekiiste insofern, als sie im Wechsel der Gezeiten 
trocken laufen und wieder tiberflutet werden. Doch sind sie der Bran- 
dung entzogen und daher meist aus einem sehr feinkérnigen Sediment 
aufgebaut. Dies ist die Zone der ,,Winkerkrabben“, nach ihrer wichtig- 
sten Gattung als Uca-Zone zu bezeichnen. 


+ Nahere Angaben bei O. ScuustER (1954). Die Autorin nennt die Lebens- 
gemeinschaft des Gezeitengiirtels des salvadorenischen Brandungssandes nach 
einem charakteristischen Polychaeten ,,Hemipodus pustulatus-Assoziation’; die 
»Ocypode occidentalis-Assoziation nimmt darin etwa das obere Drittel ein. 

* Nach liebenswiirdiger Bestimmung durch Dr. G. R. SwALLEN (Washington). 
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Mit dem Ubergang in den Mangrovewald1 unterliegen die Lebens- 
bedingungen einem schroffen Wechsel (Abb. 15). Die Stelzwurzeln 
der Rhizophora bilden ein undurchdringliches Dickicht; das dichte 
Laubdach gewahrt dem Licht nur spirlichen Zutritt, wahrend die offenen 
Flachen der Uca-Zone der Sonne frei ausgesetzt sind. Der Boden ist 
mit abgestorbenen Teilen der Vegetation, vor allem mit Blattern, 
bedeckt und von dem Wurzelwerk der Rhizophora dicht durchzogen, 
alles Faktoren von grofer Bedeutung in der Umwelt der terricolen 
Krabben. Wir befinden uns in der Ucides-Zone, mit Ucides occidentalis. 
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Abb. 14. Am Rande des Rhizophora- Abb. 15. Im Inneren des Rhizophora-Waldes 
Waldes. (Ucides-Zone). 


Gegen das Festland hin gelangen wir zum aufersten Giirtel, zur 
Cardisoma-Zone, mit C. crasswm (Abb.16). Dieses Gebiet ist gegentiber 
dem Ucides-Biotop schon dadurch gekennzeichnet, da es vom Hochwasser 
nicht mehr erreicht wird. Die Vegetation setzt sich dementsprechend 
aus Landpflanzen zusammen, aus Krautern, Gebiisch und Baumen. 
Die oberflaichliche Bodenlage ist im Winter pulvertrocken. Sie ist aber 
in der Tiefe, bis zu der die fiir die Zone charakteristische Krabbe ihre 
Wohngange hinabtreibt, tiberall durchfeuchtet. Dies geht aus der 
Beschaffenheit des frischen Auswurfes hervor, den ich an zahllosen 
Cardisoma-Léchern sah. Da& das Grundwasser tiberall stiB ist, steht 


1 Tch beschranke mich hier auf den Biotop der Rhizophora, ohne auf Unterschiede 
gegentiber Avicennia einzugehen. 
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wohl auBer Frage. Bei der Harte des Bodens, ebenfalls ein Kennzeichen 
des Biotops, ist es sehr schwierig, bis zum Grundwasserspiegel vorzu- 
dringen. So konnte ich nur eine einzige Grabung vornehmen. [Vegl. 
daher die Literaturangaben tiber Cardisoma (S. 457). ] 

Diese verhaltnismaBig grobe Unterteilung des Gebietes geniigt fiir die 
Absicht der vorliegenden Arbeit. Sie 1iBt das Wesentliche der Lebens- 
bedingungen sichtbar werden, in denen das Verhalten der Winker- 
krabben im Vergleich zu ihrer nicht-winkenden Verwandtschaft begriindet 
ist (s. weiter unten). Deswegen will ich auch von einer ausfihrlicheren 
Charakterisierung der einzelnen Zonen im Hinblick etwa auf ihre mikro- 
klimatischen Besonderheiten oder ihre tibrige faunistische Zusammen- 
setzung absehen, obwohl dazu manche Beobachtungen notiert werden 
konnten. Nur auf einen Faktor sei noch etwas naher eingegangen, 
weil er fiir die bodenbewohnenden Krabben von besonderer Bedeutung 
ist, namlich die Beschaffenheit des Untergrundes. Ich verdanke der 
Hilfsbereitschaft von Kollegen Weyt eine Anzahl Sedimentanalysen, 
die fiir die weiter unten zu behandelnden Fragen von groBem Wert sind!?. 
Wenn man auf die weite Ausdehnung des Estero sieht, so mégen die 
wenigen Stichproben, iiber die ich berichte, vielleicht ungentiigend 
erscheinen. Sie sollen auch nur einer vorlaéufigen Orientierung dienen; 
die ortlichen Unterschiede dirften gering sein. Beim Begehen des 
Gelindes fiel mir immer wieder die Gleichférmigkeit des Untergrundes 
in den Hauptzonen auf. Am klarsten lassen sich die Ocypode-Zone, 
Ucides-Zone und Cardisoma-Zone kennzeichnen. Die Uca-Zone soll an- 
schlieBend gesondert behandelt werden. 

Eine erste Ubersicht ergibt sich aus Tabelle 1. In ihr sind auBer den 
Korngr68en in Gewichtsprozenten auch die Medianwerte enthalten, 
welche eine Kennziffer fiir die vorherrschende Fraktion darstellen. 
Dariiber und tiber ,,Sortierungsgrad“ vgl. Weryt l. c. 

Vergleichen wir die verschiedenen Zonen noch einmal im ganzen, 
so ist das Sediment in der Ocypode-Zone als Mittel- bis Feinsand zu 
bezeichnen. Demgegeniiber weist der Untergrund in der Gecarcinus-Zone 
keine nennenswerten Unterschiede auf, wenn man davon absieht, daB 
der Boden hier, wie erwihnt, vollkommen trocken bleibt. In der Ucides- 
Zone dagegen begegnen wir feinsandigem Mehlsand von geringem 
Sortierungsgrad. Daf das Sediment der Probe 10 gréber ist, diirfte 
darauf beruhen, daB es aus der Tiefe des Bodens stammt. Der hohe 
Anteil an organischer Substanz ist fiir diese Béden charakteristisch. 
Er beruht in erster Linie auf der reichen Durchsetzung mit Rhizophora- 
Wurzeln. Die Gliihverluste betrugen in den 4 Proben (4—7): 15%, 
11,5%, 7% und 12,4%. Vergleicht man diese Boden mit dem Unter- 


u Messungen der Korngréfen im Gebiet des Brandungsstrandes lings der salva- 
dorenischen Kiiste finden sich bei O. ScuusTER (1954). 
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grund in der Cardisoma-Zone, so ist vor allem der hohe Wassergehalt 
bemerkenswert; er bleibt im Ucides-Biotop auch wihrend der Ebbe 
erhalten. Die KorngréS8enzusammensetzung ist in der Cardisoma-Zone 
ahnlich wie in der Mangrove. Auch hier handelt es sich um Mehlsand, 
An der Grabungsstelle bedeckte eine Lage pulvertrockenen Staubes 
die Oberflache. Diese Schicht kann eine Dicke von mehreren Zenti- 


Tabelle 1. 
Probe-Nr. 
re iie a el a ad 5 6 To eee te 
Ge- 
Ocypode car- Ucides Cardisoma 

1,0 0 0 0 5,2 1,4 1,0 ip 2 0 0 

0,5—1,0 0 i 8 4,2 2,0 Nine 1,2 4 2 3 

0,4—0,5 Oheie 2 1 1,8 1,4 Py 0,8 2 3 3 

0,3—0,4 ot 125 i 2,0 1,4 4,0 1,2 3 3 5 

0,2—0,3 29 | 47,5 | 44 6,4 4,8 6,1 | 16,2 4) 13 | 15 

0,1—0,2 69 | 33 Sip eLLGolt 12.6 Ie 28s 238) 15 

0,06—0,1 1 3 3 | 11,0 | 16,6 | 15,3 | 20,2 3 0 2 

0,03—0,06 34,0 | 43,8 | 34,7 | 17,0 |-49 | 37 | 42 

0,017—0,03 0 1 2 14,4 Wh 12:0 15.0 LO Wil di VW ro 

- 0,007—0,017 4,4 3,5 2,0 2,5 5 6 3 

0,007 1,5 0,6 0,5 0,6 il 1 1 
Medianwert 0,17| 0,22 | 0,21 | 0,053 | 0,054 | 0,058 | 0,98 (0,0430,046.0,050 

Sortierungsgrad | 1,61) 0,96 | 1,06| 0,45 | 0,70 | 0,43 0,39 (0,81 0,47 |0,25 


Bemerkungen (von Wey). Zu 1 und 2. Handtief entnommen. ,,Mineralsand 
mit geringem (sehr geringem, Probe 1) Glasanteil. Minerale: Plagioklas, Pyroxen, 
Amphibol, Erz.‘‘ 

Zu 3. Handtief entnommen. ,,Mineralbestand: Plagioklas, triibe Mineral- 
kérner (vermutlich zersetztes Glas), Hornblende, Augit, Erz.“‘ 

Zu 4 und 5. Von der Oberflache. ,,In den groben Fraktionen Holzreste, Bims 
und (4) Molluskenschalen, in der mittleren bis 0,1mm vorherrschend Glas, 
darunter Glas und Mineralkérner.“ 

Zua 6. Von der Oberflache. ,,In den gréberen Fraktionen zu etwa gleichen Teilen 
Glas und nichtzerriebene Kliimpchen aus feineren Hinzelkérnern.“ 

Zu 7. Von 4 Eingangswallen von Ucides-Bauten, von den Tieren also aus 
groéBerer Tiefe an die Oberflache gebracht. ,,Die Angaben der Kornanalyse beziehen 
sich auf das durch Aufschlemmen und Sieben aufbereitete Sediment. Bei noch 
weiterer Vorbereitung, z. B. durch Ultraschall, wiirde sich der Anteil der Mehlsand- 
fraktion wesentlich vergréBern.“ 

Zu 8—10. Alle von der gleichen Grabungsstelle. 

Zu 8. Oberflichliche Bodenlage. ,,Glas, Minerale, wenig Holz, in den gréberen 
Fraktionen Glas vorherrschend. Ab 0,1 mm Zunahme der Minerale. EHinzelne 
gut gerundete Mineralkorner in den grébsten Fraktionen.“ 

Zu 9. 1m tief. ,,Die sandige Komponente besteht tiberwiegend aus Bims.“ 

Zu 10. ,,In den Fraktionen iiber 0,1 mm iiberwiegend Glas. Unter 0,1 mm 
vorherrschend Mineralsand. Das Minimum bei 0,06—0,1 mm ist vermutlich teil- 
weise auf Untersuchungsfehler zuriickzufiihren und ist tatsachlich nicht ganz so 
~ ausgepragt. Nochmalige Siebung wegen zu geringer Materialmenge nicht méglich.“ 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 32 
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metern erreichen. Unter ihr folgt eine ebenfalls trockene und daher 
weiBe, aber sehr harte Lage. In der Umgebung der Grabung hatte diese 
Schicht eine Dicke von mindestens 1 cm. Erst unter ihr wurde der Boden 
dunkler und feucht. Er bleibt hart, laBt sich aber, wenn man einmal 
eine Wand freigelegt hat, mit dem Spaten leicht abstechen. In 150 
bis 160 cm Tiefe stie8 man auf Grundwasser. Dieses war geschmacklos. 
Bis dorthin reichten die Wohnginge von Cardisoma. In dieser Tiefe 
breitete sich eine schlammige Lage aus, welche Spalten und Gange 
eines harteren Grundes ausfiillte. Alles in allem eine Menge von Unter- 
schieden gegentiber dem sehr weichen Boden, den wir unter Rhizophora 
antreffen. 

Beziiglich der Uca-Zone ist zu sagen, daB sie alles andere als einheit- 
lich ist. 

Bei Station 2 (Abb. 1) war die Verteilung verschiedener Krabben- 
arten besonders klar zu erkennen. Die oberste Randzone des Uber- 
schwemmungsgebietes war ausschlieBlich von Minuca latimana besiedelt, 
eine Art, welche nach CRANE (194la) auch in Panama der obersten 
Gezeitenzone angehdért. Ihre Locher wurden dort periodisch tiber 
1 Woche lang nicht mehr vom Hochwasser erreicht; dann verweilten die 
Tiere dauernd in ihren Lochern. Bei Station 2 bestand der Boden 
aus maBig sortiertem weiBem Mittelsand, die Korner von Brauneisen um- 
rindet (Medianwert 0,23). Nach abwarts folgte mit einer recht scharfen 
Grenze ein breiter Girtel Schlicksand mit Minuca stenodactyla beebet. 
Diese Zone reichte aber nicht bis an den Prielrand bei Niedrigwasser, 
sondern dort verblieb ein. von Winkerkrabben freier Streifen, mit einer 
dichten Fauna von Polychiten, Sipunculiden, Ophiuriden, Brachiopo- 
den u.a. Im NO befand sich eine Einsprengung eines gut sortierten Mittel- 
sandes (Medianwert 0,30); hier war die Region von Minuca stenodactyla 
stenodactyla, die sich auf diese eine Stelle beschrankte und hier das 
Feld beherrschte. Nach SW nahm der Sandanteil immer mehr ab 
und der Boden wurde schlickig. M. stenodactyla beebet kam hier noch 
vor, aber M. stenodactyla stenodactyla fehlte vollkommen. Die Charakter- 
art dieses Gebietes war eine andere Uca-Art, Uca stylifera. 

Von besonderem 6kologischen Interesse sind die oberen Randzonen, 
weil deren Bewohner den Ubergang von amphibischen Formen zu mehr 
oder weniger reinen Landtieren vermitteln. Als Beispiel wihle ich eine 
Stelle unmittelbar bei der Ortschaft Puerto El Triunfo (Abb. 16). Die 
oberste Uberflutungszone war hier besiedelt von Minuca macrodactyla 
glabromana. 

Zwei Bodenproben, aus Handtiefe entnommen, wurden von WEYL 
wie folgt charakterisiert : 


Probe I (Nr.510a). ,,Schlecht sortierter feinsandiger Mehlsand. Median- 
wert 0,058; Sortierungsgrad 0,40; Salzgehalt 2,90% ; Glithverlust 3,0% .° 
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Probe II (Nr. 511). ,,Sehr schlecht sortierter mehlsandiger Fein-Mittelsand. 
Medianwert 0,11; Sortierungsgrad 0,08; Salzgehalt 2,20% .‘ 

In beiden Fallen bestand der Sandanteil hauptsachlich aus Glas. 

Es ist bemerkenswert, daB sich das Sediment als solches nicht greifbar unter- 
schied von demjenigen der (im Bilde links) anschlieBenden breiten Zone, in welcher 
Uca princeps die Charakterart war. Einen dkologisch wesentlichen Unterschied 
des glabromana-Giirtels gegeniiber der princeps-Zone bedeutet es gleichwohl, daB 
die Wasserbedeckungszeit bei glabromana kiirzer wahrt und daf infolgedessen der 
Boden schneller austrocknet und wahrend der Ebbe harter wird. 


Abb. 16. Obere Randzone bei Puerto El Triunfo. Im Tondetina ist der Boden bedeckt 
mit Jouvea straminea (Gramineae). 


Auch in der (im Bild rechts) gegen das Festland anschlieBenden Zone weist das 
Sediment fast die gleiche Zusammensetzung auf; nur ist es etwas besser sortiert 
und entsprechend der Bedeckung mit einer Grasnarbe reichlich mit organischer 
Substanz durchsetzt. 

Probe I (Nr. 513, handtief entnommen). Feinsandiger Mehlsand. Median- 
wert 0,044; Sortierungsgrad 0,52; Salzgehalt 1,68%. 

Probe IT (Nr. 512, gleiche Stelle, aus 50 cm Tiefe). MaBig sortierter Mehl- und 
Feinsand. Medianwert 0,047; Sortierungsgrad 0,61; Salzgehalt 1,06% Gliih- 
verlust 10%. 

Diese Zone war von Minuca galapagensis herradurensis besiedelt. 
Als ékologisch besonders bedeutungsvoll fallt ins Gewicht, daf der 
Giirtel nur sehr selten von Hochwasser iiberflutet wird, anscheinend 
nicht einmal bei jeder Springtide, und daB er groBenteils von einer 
Decke von Jowvea straminea FourN! iiberwachsen ist. Im ganzen 


1 Nach Bestimmung durch Dr. J. R. SwaLten (Washington), eine Graminee. 
32* 
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betrachtet macht der Boden einen pulvertrockenen Eindruck, allerdings 
durchsetzt mit dunkleren feuchteren Flecken. An vielen Stellen beob- 
achtet man eine weiBschimmernde, diinne Salzlage. Kratzt man die 
alleroberste, kaum 2mm dicke, Bodenschicht ab, so trifft man tiberall 
auf noch durchfeuchtete Erde. Die Wohngange der Krabben fihren 
ungewohnlich tief. Das Ende des langsten lag 1,50 m unter der Ober- 
flache. In diesem Falle reichte der Gang bis in das Grundwasser. In 
anderen Fallen aber endeten die Rohren in einer nassen, feuchten, oder 
nur maiBig durchfeuchteten Schicht, selbst wenn sie 1m oder mehr 
hinabfihrten. 

Die herradurensis-Zone steigt landeinwarts an und erstreckt sich an 
der niher untersuchten Stelle bis unter die Region der héher wachsenden 
Krauter und des Gebiisches (im Bild Hintergrund rechts). Dort iiber- 
schneidet sie sich mit der Cardisoma-Zone. Cardisoma crassum und 
M. herradurensis durchmischen sich hier, wobei tibrigens Sesarma 
occidentalis als dritte Art hinzukommt; diese nistet sich anscheinend 
mit Vorliebe in den geréumigen Wohnungen von Cardisoma ein. 

Diese Beispiele, denen sich andere anschlieBen lieBen, mégen gentigen 
als Hinweis darauf, daB die Uca-Zone weder im Hinblick auf ihre Fauna 
noch auf ihre Bodenbeschaffenheit einen einheitlichen Lebensraum 
darstellt, ganz davon abgesehen, da ja auch die unterschiedlichen 
Uberflutungsdauern (Wasserbedeckungszeit, Trockenliegezeit, O. LINKE) 
der verschiedenen Héhenlagen ins Gewicht fallen. Ubrigens ist es durch- 
aus nicht immer so, da eine bestimmte Zone nur von einer einzigen 
Art besiedelt ist. Ich habe wiederholt Schlickflachen gesehen, auf denen 
eine ganze Anzahl verschiedener Arten durchmischt vorkamen. So 
etwa kamen auch die von HEBERER (1930) auf Lombok beobachteten 
Uca-Arten im gleichen Biotop durchmischt vor. Hier tauchen Probleme 
der dkologischen Konkurrenz auf, die noch ganz unbearbeitet sind. 

Es bleibt aber dabei, daB es sich bei der Uca-Zone im Unterschied 
zur Ocypode-Zone an der Seekiiste um ausgesprochene Stillwasser- 
gebiete handelt und gegeniiber der Ucides-Zone um deckungsfreie ebene 
Flachen. Da gerade damit Bedingungen gegeben sind, die fiir das 
Verstandnis der Lebensform der Winkerkrabben von entscheidender 
Bedeutung sind, wird noch zu zeigen sein. 

Ks ist nicht verwunderlich, daB eine so auffallige Erscheinung wie die Verteilung 
der Uca-Arten auf bestimmte Zonen, schon immer die Aufmerksamkeit der Beob- 
achter auf sich gezogen hat [vgl. besonders Pearse (1912), Verwey (1930), Oxt- 
veEIRA (1939)]. Hine vergleichende Bearbeitung der vorliegenden Beobachtungen 
liber die 6rtliche Verteilung ist aber zur Zeit noch nicht méglich. So miissen auch 
meine Mitteilungen vorlaiufig auf sich beruhen bleiben. Ortverra (1939) macht ins 
einzelne gehende Angaben iiber eine Anzahl dkologisch relevanter Bodeneigen- 


schaften in den Biotopen verschiedener brasilianischer Uca-Arten. Leider ]aBt er 


die Frage der Riickwirkungen dieser Bedingungen auf die betreffenden Arten auBer 
Betracht. 
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Bis jetzt 14Bt sich noch in keinem Falle sagen, woran die Bindung der Winker- 
krabben an bestimmte Zonen letzten Endes hangt. 


II. Vergleichendes. 


Es fragt sich, ob die vom Estero San Juan del Gozo beschriebenen 
Hauptzonen nur lokale Bedeutung haben, oder ob sie allgemeiner giiltig 
sind. Eine Reise durch Honduras, die mich im September 1951 an die 
karibische Kiiste bei Puerto Cortés und nach der Insel Utila (Islas de 
la Bahia) fihrte, gibt mir Gelegenheit zu Vergleichen. 

Puerto Cortés liegt unweit der Miindungen des Rio Chamelecén und des Rio Ulua. 
Den von diesen stattlichen Fliissen herangefiihrten Sedimenten diirften die aus- 
gedehnten Esteros zu danken sein, die sich in der Umgebung des Hafens ausbreiten. 
Sie waren es, die mich zum Besuch gerade dieses Platzes veranlaBten. Da8 aber 
iiberhaupt die karibische Kiiste fiir den vergleichenden Okologen, der die pazifische 
Seite Mittelamerikas kennengelernt hat, von besonderem Interesse sein muB, ist 
in verschiedenen ozeanographischen Tatsachen begriindet. Ich will nur eine bedeut- 
same hervorheben: An der karibischen Kiiste Mittelamerikas ist der Tidenhub 
verschwindend gering. 

Dariiber heiBt es im ,,Westindien-Handbuch“! §. 36: ,,An der Siidseite des 
Karibischen Meeres erreicht der Springtidenhub der halbtaigigen Gezeit ,selten 
Werte iiber 0,7 m‘.““ ,,An der Mosquito-Kiiste [also in Nachbarschaft unseres 

_ Gebietes (PETERS) ] sinkt er sogar bis unter 0,2 m herab.“ ,,Je mehr der Tidenhub 
der halbtagigen Gezeit von Osten nach Westen zu abnimmt, um so mehr tritt der 
Tidenhub der eintagigen Gezeit hervor. Soweit die wenigen, bisher vorliegenden 
Beobachtungen einen Einblick gewahren, zeigt sich, daB an der ganzen Siidseite 
des Karibischen Meeres der Springtidenhub der eintigigen Gezeit Werte von 
0,2—0,4 m besitzt, und daB8 das Hochwasser der eintaigigen Gezeit iiberall fast 
gleichzeitig eintritt.“‘ Mit Bezug auf Puerto Cortés lesen wir (S. 537): ,,Es herrschen 
sehr schwache, teils halb-, teils eintagige Gezeiten, die vom Winde stark beeinfluBt 
werden.‘ 

Infolge des geringen Tidenhubs ist eine eigentliche Gezeitenzone 
(Eulitoral), eine Schorre, wie wir sie an der pazifischen Kiiste als Lebens- 
raum der Ocypoden antrafen, an der karibischen Seite nicht ausgebildet. 
Dementsprechend sind die Ocypoden an der karibischen Seite viel mehr 
,,Landtiere‘‘ als an der pazifischen. Sie siedeln in der Hauptmasse 
in dem an die Wasserlinie landeinwarts anschlieBenden Girtel im 
Supralitoral. Dies bedeutet aber nur eine Versetzung, keine Aufhebung 
der Zonenfolge. Denn genau so, wie auf der Peninsula San Judn aut 
Ocypode occidentalis landeinwarts Gecarcinus quadratus folgt, wird bei 
Puerto Cortés Ocypode albicans landeinwarts von Gecarcinus lateralis* 
abgelést. An Hand meiner Aufzeichnungen tiber einen genauer unter- 
suchten Geliandestreifen westlich von Puerto Cortés seien die Ver- 


haltnisse niher geschildert. 


1], Teil (herausgegeben von der Marineleitung Berlin 1932). 

2 Wenn man die Unterscheidung der beiden Gecarcinus-Arten beibehalten will. 
(Vgl. S. 480). 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 32a 


456 Hans M. Peters: 


Der Strand weist stellenweise einen handhohen Steilabfall an der Hochwasser- 
linie auf. Im itibrigen erhebt er sich sanft zu einem niedrigen Wall. Dieser senkt 
sich bald wieder, um landeinwirts von dieser muldenformigen Vertiefung endgiltig 
anzusteigen, bis er in den Kokoswald tibergeht. Auf dem Strandwall liegt viel 
angeschwemmtes Holz, mit Bimsstein untermischt, dagegen findet man nur sehr 
sparlich Molluskenschalen und andere Tierreste. .Holzanschwemmungen finden 
sich stellenweise auch in einem zweiten Giirtel, der auf Sturmfluten hindeutet. 
Dahinter erheben sich hie und da kleine flache Diinen. Der Strandwall (1. Zone) 
ist frei von hdherer Vegetation. Nur bis an den Rand des Muldengiirtels schieben 
sich Bliitenpflanzen vor. Etwas weiter dahinter folgt eine Papilionacee mit langen 
Auslaufern. In dieser zweiten Zone herrscht aber der Sanduntergrund noch vor. 
Erst dahinter kommt es, wenn auch mit groBen Unterbrechungen, zu einer zusam- 
menhangenden Pflanzendecke. Hier beherrschen verschiedene Graser das Feld 
(3. Zone). Als Charakterpflanze breitet sich ein niederer Strauch aus, dessen peri- 
phere Aste dem Boden dicht aufliegen. Die Flora ist aber in diesem dem Kokos- 
wald vorgelagerten Bereich schon sehr mannigfaltig. Gegen den Wald hin wird das 
Buschwerk immer hoher, bis schlieBlich die Kokospalme das Bild beherrscht. 

Ocypode albicans beginnt in der Zone des Strandwalles. Die ersten 
Vorposten befinden sich zwischen angeschwemmtem Holz, ohne dieses 
aber als Deckung zu nutzen. In der anschlieBenden muldenférmigen 
Vertiefung sind sie dem Meeresspiegel noch naher. In diesem ganzen 
Bereich werden sie sicher zeitweise, wenn auch nicht bei jeder Flut, 
unter Wasser gesetzt. An das Grundwasser bei Ebbe reichen aber schon 
in dieser vordersten Zone nicht alle Rohren heran. Die Wohnbauten 
der Art lassen sich bis in die 3. Zone verfolgen, werden aber zuletzt 
sehr selten. Auch wo der Boden nahe der Oberflaiche staubtrocken war, 
behielt er in der Tiefe, bis zu der die Rohren vorstieBen, eine gewisse 
Feuchtigkeit und damit Festigkeit. 

Gecarcinus beginnt in der 3. Zone, um bis in den Kokoswald vorzu- 
dringen. Die Biotope beider Krabben tiberschneiden sich also, so daB 
in einer Mischzone beide zusammen vorkommen. Im Unterschied zu 
den frei auf dem offenen Strand liegenden Wohnungen von Ocypode 
findet man die Bauten von Gecarcinus im Schutze von Deckung durch 
Gebiisch- 

Erwahnt sei noch das Analysenergebnis der beiden Béden (nach WryL). _ 

Zone 1 (aus 20cm Tiefe), Gut sortierter Mittel-Feinsand. Medianwert 0,23; 


Sortierungsgrad 1,14, Hauptgemengteile: Quarz, Plagioklas, triibe Mineralkérner. 
Nebengemengteile: Pyroxen, Amphibol, Granat, Erz. 


Zone 3 (aus 20cm Tiefe). Sehr gut sortierter Fein-Mittelsand. Medianwert 
0,205; Sortierungsgrad 1,31. Bestandteile wie oben. 


Was nun die anderen Zonen angeht, so konnten sie nicht so eingehend 
studiert werden wie die beiden erstgenannten. Dies bedauere ich be- 
sonders im Hinblick auf die Uca-Zone. Denn die in den Esteros von 
Puerto Cortés nur sehr schmalen Schlicksiume vor den Mangrove- 
waldern diirften bei genaueren Vergleichen charakteristische Unter- 
schiede gegentiber der Verteilung der Winkerkrabben an der pazifischen 
Kiiste erkennen lassen. Etwas mehr lat sich tiber Ucides und Cardi- 
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soma sagen. Beide Gattungen fand ich an der karibischen Kiste in’ 
Biotopen vertreten, wie sie fiir die pazifische Seite oben beschrieben 
wurden. In der Mangrove selbst lebt Ucides cordatus als Weichbodenform. 
In Hartbéden, in aihnlichem Gelande wie ich es fiir Cardisoma crassum 
beschrieben habe, traf ich Cardisoma guanhumi. Eine so schematische 
Abfolge der verschiedenen Zonen wie bei Puerto Hl Triunfo fand ich 
in Honduras nicht. Aber das ist unwesentlich. Um einen besonders 
krassen Fall herauszugreifen: Auf der Insel Utila sah ich an einer Stelle 
die Cardisoma-Zone bis unmittelbar an das offene Meer herantreten. 
Hier fehlte der Sandstrand, auf dem sich Ocypode und Gecarcinus 
hatten ansiedeln kénnen, und das feste mit Gebiisch und Baumen 
bestandene Erdreich trat bis an das Meer heran, wo es mit einer niedrigen 
Steilkante abfiel. Cardisoma trifft man tibrigens in den Garten auf 
Utilain groBer Zahl, und auch am Rande der Stadt Puerto Cortés beob- 
achtet man die Wohnginge dieser Krabbe iiberall in der Nahe der Hauser. 

Meine Beobachtungen tiber die Hauptzonen der terricolen Brachyuren 
vervollstandigen das Bild, das man sich auf Grund der Literaturangaben 
tiber die 6kologischen Anspriiche der betreffenden Arten und Gattungen 
schon machen kann. Demnach ist Ocypode occidentalis eine Form der 
Gezeitenzone des offenen Sandstrandes [vgl. besonders O. ScHUSTER 
(1954) ], Ocypode albicans eine Art des nicht mehr regelmaBig tiberflu- 
teten sandigen Supralitorals [vgl. Cowxzs (1908)1, RatHsun (1917), 
PEARSE (1936)]. Gecarcinus lebt weiter landeinwarts auf gedeckten 
trockenen Sandflichen oder in Waldern [beziiglich G. lateralis und 
quadratus vgl. RatHBuN (1917)]. Cardisoma bevorzugt festen erdigen 
Untergrund mit siiSem oder nur schwach salzigem Grundwasser in 
mehr oder weniger vegetationsreichem Gelande [beziiglich C. guanhumi 
vgl. Rarupun (1917) und die ausfiihrlichen Angaben von OLIVEIRA 
(1946) und Ortverra und Krav (1953), titber Cardisoma aus dem Gebiet 
des Indischen Ozeans, vgl. z.B. Heprerer (1930) und Greson-HIL1 
(1947)]. Ucides stellt hohere Anspriiche an den Salzgehalt, eine Weich- 
bodenform besonders der Mangrove [beziiglich U. cordatus vgl. RATHBUN 
(1917), beziiglich U. guanhumi vgl. Rarupun (1917) und besonders 
wieder OxrverrA (1946), sowie OLIVETRA und Krav (1953) ]. Es braucht 
wohl kaum hervorgehoben zu werden, daf der Verwandtschaftskreis 
der genannten Brachyuren schéne Beispiele fiir stellendquivalente 
Arten im Sinne von W. TiscHLER (1951) liefern: etwa Ucides cordatus 
von der westamerikanischen Mangrove und U.guanhumi von der ost- 
amerikanischen. 

Unter dem Gesichtspunkt der Typologie der Lebensformen [REMANE 
(1943)] lassen sich die genannten Gattungen zwei Hauptgruppen zu- 
weisen. In Vorausschau auf spitere Erérterungen seien diese an Hand 


1 Er nennt die Art O. arenaria. 
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- schematischer Profilbilder (Abb. 17) miteinmander verglichen. An den 
beiden Formen des offenen Gelindes (Uca, Ocypode) gibt sich schon 
in der a4uBeren Erscheinung das Vorherrschen der Optik zu erkennen. 
Die Augen sind bei Ocypode besonders machtig entwickelt und ragen 
bei dieser Form und besonders bei Uca weit iiber den Korper hinaus. 
Abgesehen von dieser bekannten Eigenschaft ist es aber auch bemerkens- 
wert, daB sich die Langsachse des Cephalothorax bei ihnen auffallig steil 
iiber dem Gestell der Gehbeine aufrichtet. Dadurch wird die Leistungs- 
fahigkeit der Augen offensichtlich noch weiter begiinstigt. Diese Kigen- 
tiimlichkeiten der Bauart werden im Vergleich mit den Formen des 
gedeckten Gelandes (Gecarcinus, Cardisoma, Ucides+) sofort anschaulich. 


Abb, 17a—d. Profilbilder von Gecarcinus lateralis (a), Ocypode albicans (b), Uca princeps 
(c), Cardisoma crassum (d). Die Extremitaten sind an der Basis abprapariert. 


F. Weitere Bemerkungen iiber die Lebensform der Winkerkrabben. 


Wenn die Winkerkrabben als Bewohner deckungsfreien Gelaindes 
bezeichnet werden, so soll damit nur der allgemeine Charakter der Gruppe 
hervorgehoben werden, aber nicht gesagt sein, daB es keine Ausnahmen 
gibt. Uca (Minuca) panamensis und U.(M.) coloradensis kommen 
z. B. auf steinigem Untergrund vor (s. unten). Andere Arten dringen 
bis in den Rhizophora-Wald vor, wie ich es an Uca (Minuca) glabromana 
herradurensis beobachtet habe und Cranz (1941) z.B. von U. (M.) 
inaequalis berichtet. Soweit bisher bekannt, handelt es sich bei denim 
Mangrovewald lebenden Formen durchweg um kleine Arten. Und 
fiir solche bieten sich im Gewirr der Stelzwurzeln immer noch relativ 
groBe freie Flachen, wo sie sich zu vielen ansiedeln und wo sie ungehindert 
ihre engen Giinge in den Boden treiben kénnen. Bei gré8eren Formen 
ist das anders. Scuwartz und Sari (1915) bemerken ausdriicklich, 
daB ihre beiden Arten, Uca pugnax und U. pugilator (Nordamerika), 
der Vegetation — halophilen oder halobionten Krautern — ausweichen, 
“which on account of its profuse root system makes digging extremely 


* Ucides entspricht in dieser Hinsicht Cardisoma so sehr, daB auf eine besondere 
Abbildung verzichtet werden kann. 
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difficult. Es liegt auf der Hand, da8 Ocypoden und Winkerkrabben, 
als Brachyuren des offenen Gelandes, in besonders hohem MaBe optischen 
Einwirkungen aus der Umwelt ausgesetzt sind. Sie werden um so feiner 
reagieren, je leistungsfahiger ihr optischer Sinnesapparat ausgebildet ist. 
Die groBe Scheu der beiden genannten vorwiegend optisch orientierten 
Krabbengattungen ist von den Beobachtern immer wieder hervorge- 
hoben worden. Sie kommt in ungewéhnlich weiten Fluchtdistanzen zum 
Ausdruck. 

Wie sehr die Optik zum vorherrschenden Sinnesgebiet geworden ist, 
geht auch daraus hervor, da die meisten Uca-Arten reine Tagtiere 
sind (vgl. PzarsrE, VERWEY, CRANE), die sich in der Nacht in ihren 
Lochern versteckt halten. Nach Prarsx (1912) ist Uca nur bei Mond- 
helle auch in der Nacht “often activ‘, was aber CRANE fiir ihre Arten 
in Abrede stellt. Cardisoma, Ucides, Gecarcinus dagegen fiihren eine 
viel mehr nachtliche Lebensweise. Dies bestatigt Twrrprm (1950) 
auch fiir Cardisoma frontalis und Gecardoidea humeinatalis von den 
Cocos-Keeling-Inseln!. 


I. Die Wohnginge. 

Das Leben in offenem ungedeckten Gelinde ist bei Krabben ganz 
ungewohnlich. Denn diese Dekapoden pflegen sonst eine versteckte 
Lebensweise zu fiihren. Viele halten sich fast dauernd im Boden ver- 
borgen, andere verlassen nur fiir kurze Zeit oder im Dunkeln ihren Wohn- 
platz unter Gestein oder in Felsspalten, wieder andere entziehen sich der 
Sicht im Dickicht der Vegetation oder im Gewirr von Polypenstécken. 
Bekannt sind auch jene Arten, welche zwar frei umherwandern, aber 
unter einem Schirm von Algen verborgen sind, den sie mit sich fihren, 
oder unter dem Dach einer iiber den K6rper gehaltenen Muschelschale, 
oder einen Schwamm als Gehiuse nutzend u. dgl. m. Das Gemeinsame 
aller dieser verschiedenen Lebensgewohnheiten konnen wir eine Tendenz 
zum Sichverbergen nennen, womit nichts anderes ausgesprochen 
werden soll, als ein Name fiir einen Grundzug im Verhalten der 
Krabben. Diese Tendenz fehlt auch den Brachyurengattungen nicht, 
mit denen sich die vorliegende Arbeit beschiaftigt. Sie findet ihren Aus- 
druck in einer den Gegebenheiten ihres Biotops entsprechenden Weise, 
_ namlich in der Anlage von Wohngangen. 


1. Ocypode albicans. 
Auf Grund von mehr als hundert Ausgrabungen ergibt sich folgendes 
Bild, welches die Angaben von Cow zs (1908) vervollstandigt. 


1 Auf den Weihnachtsinseln zeigte sich die letztgenannte Art allerdings haupt- 
sachlich am Tage aktiv. 
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Der Querschnitt der Gange ist annahernd kreisrund; ihr Durchmesser 
betrug bei den groBten Tieren (Carapaxbreite 933 mm, f 27 mm) etwa 
30 mm. Der Durchmesser der kleinsten von mir beriicksichtigten Bauten 
war 15mm. Im einfachsten Fall handelt es sich um ein steil abfallendes 
Rohr (Abb. 18a). Meistens biegt aber der Gang nach einem fast senk- 
rechten Anfangsstiick um (b), so da8 er annihernd horizontal auslaufen 
kann (c). Nicht selten erweitert sich das Ende zu einer Kammer (a, ¢), 
die im Verhiltnis zur GréBe des Bewohners geraumig ist. Diese Er- 
weiterung kann sich mehr oder weniger in die Lange ziehen, so daf 


Abb. 18 a—g. Ocypode albicans, Wohngange. 


aus der Kammer eher ein-erweiterter Gang wird (d). Meistens hat der 
Bau nur eine einzige Offnung. Nicht selten aber treffen sich zwei steile 
Gange winkelig (d, e); sie konnen in ein gemeinsames Endstiick ein- 
munden. Mitunter findet man U-férmige Giange, wobei der untere 
Bogen mehr oder weniger gestreckt sein kann (g). Es kommt auch vor, 
daB die beiden Gange in eine gemeinsame Wohnkammer einmiinden (d). 
Einmal wurde ein System gefunden, in dem drei Giange vereinigt waren. 
Ein Gang verliuft im ganzen meistens in einer zur Erdoberflaiche senk- 
rechten Ebene, doch konnen gelegentlich auch sanfte Knjcke ein- 
geschaltet sein. 


Die meisten Lécher waren unbewohnt, viele mehr oder weniger 
verschtittet. Man kann einem Gang kaum ansehen, ob er einen Krebs 
beherbergt. Nur wenn frischer Auswurf da ist, kann man mit Sicherheit 
einen Bewohner erwarten. Selbst wenn noch deutliche Gehspuren am 
Kingang zusammenlaufen, kann die Wohnung frei sein. Umgekehrt 
kann ein Gang, dessen Umgebung nichts von der Tatigkeit einer Krabbe 
ahnen laéBt, einen Krebs bergen. All das spricht sehr dafiir, daB die 
Krabbe nicht allzulange ihren Wohngang besetzt halt und da sie nicht 
selten ihre Behausung wechselt. Das scheint auch bei Ocypode gaudi- 


Die Winkgebarde von Uca und Minuca (Brachyura). 461 


chaudii die Regel zu sein [vgl. CRANE (1941 b)]. Da das Kaliber der Gange 
der KorpergréBe des Bewohners angemessen ist, wird man nicht fehl- 
gehen in der Annahme, da8 an Behausungen, die sich aus unterschiedlich 
weiten Gangen zusammensetzen, nacheinander verschiedene Tiere 
gearbeitet haben. Merkwiirdigerweise hat Cowxzs, dem das gleiche auf- 
gefallen war, nicht an diese Erklarungsméglichkeit gedacht. 


2. Ocypode occidentalis. 


Diese Art von der pazifischen Kiiste habe ich weniger griindlich 
untersucht. Die Gange der beiden gréBten Tiere reichten nur 40 cm 
unter die Oberflache. Krebse mittlerer GréBe wurden in 20—25 cm 
Tiefe gefunden. Der kreisrunde Querschnitt der Réhren ist etwas 
groBer als der Querdurchmesser des Bewohners. Die Ginge fihren 
senkrecht oder doch sehr steil nach abwarts und biegen manchmal 
etwas nach der Seite ab. Auch U-férmige Ginge kommen vor, doch 
erreicht dann immer nur der eine Schenkel die Oberfliche. Verzwei- 
gungen wie in Puerto Cortés wurden nicht gefunden. Nur einmal konnte 
eine erweiterte Wohnkammer beobachtet werden. Es mag aber sein, 
daB sie in anderen Fallen verschiittet war. 

Im Hinblick auf die Frage, wie diese Krebse atmen, ist die Feststellung wichtig, 
da die Gange beider Arten oberhalb des Grundwasserspiegels bei Niedrigwasser 
enden. Bei Flut stehen die Wohnungen von Ocypode occidentalis unter Wasser. 
Diejenigen von Ocypode albicans werden sicher nur ausnahmsweise tiberflutet. Die 
meisten von ihnen liegen so hoch tiber dem Meer, da8 sie nicht einmal in der Tiefe 
vom Grundwasser erreicht werden. Mit anderen Worten, Ocypode albicans ist ein 
Landtier, Ocypode occidentalis lebt amphibisch. Hs ist dabei aber zu beachten, daB 
ich den Boden bei Ocypode albicans in tieferen Schichten stets mehr oder weniger 
durchfeuchtet fand, wenn der Sand an der Oberflaiche auch pulvertrocken war. 
Ein gewisses Bediirfnis dieser Art, sich hin und wieder zu befeuchten, kommt nach 
Cow tes darin zum Ausdruck, daB die Tiere manchmal ein Bad nehmen. 


Vergleichsweise sei erwahnt, daB Ocypode ceratophthalma (groBe Tiere) nach 
Hayasaka (1935) gewdhnlich V- oder U-férmige Gange anlegt. Im einzelnen 
herrscht auch bei dieser Art aus Formosa eine grofe Formenmannigfaltigkeit. 
Nach den Abbildungen des Autors zu urteilen, setzen sich auch in seinem Falle die 
Gange aus oft verschieden weiten Teilstiicken zusammen. PaRrEeNnzAn (1930/31) 
beobachtete iibrigens am Roten Meer bei derselben Krabbe spiralige Gange. 


3. Uca und Minuca. 


~ Wenn auch die Arten der Gattungen Uca und Minuca in der Regel 
in selbstgegrabenen Gangen leben, so gibt es doch auch Ausnahmen 
davon. Die kleine Minuca saltitanta mietet sich in weiten Gaingen anderer 
Arten ein, und fiir Jungtiere gilt es nach Crane ganz allgemein, dal 
sie keine eigenen Bauten herstellen. Die Amerikanerin beschreibt die 
Wohngiinge von zahlreichen Arten. Ich kann mich daher auf Weniges 
beschranken. 
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iihren die Gainge zunachst mit einem engen 
Anfangsstiick fast senkrecht in den Boden. Dann nimmt der Gang 
einen unregelmafig leicht gekriimmten Verlauf (Abb. 19a und b). Er 
erweitert sich dabei und lauft etwas flacher, ohne sich dabei aber der 
Waagerechten zu nihern, wie man es bei Minuca stenodactyla stenodactyla 
beobachtet (Abb. 19c und d). Das Kaliber des Anfangsstiickes ent- 
spricht gerade dem Querdurchmesser des Bewohners, die Kammer ist 
ungefaihr doppelt so weit. Das Ende reicht bei grofSen Mannchen 20 
bis 25cm unter die Oberfliche. Bei groBen Mannchen von Minuca 
stenodactyla stenodactyla fihren die Gainge kaum iiber 12cm unter die 
Oberfliche. CRANE gibt bis 
zu 9 Zoll an. 

GroBe Mannchen von 
Minuca macrodactyla gla- 
bromana graben nur bis 
10 cm tief. Ihre Giange 
sind denkbar einfach, sehr 
steil abfallend, gleichmaBig 

sat . weit und ziemlich gerade 

ee Sito ie ee gestreckt. Ihr Kaliber ist 

auffallend groB, der Durch- 

messer tibertrifft erheblich den Querdurchmesser des Bewohners. Eine 
besondere Wohnkammer vermiBt man. 


Eine Besonderheit unter anderem von Minuca stenodactyla beebet 
und Minuca terpsichores ist es, am Eingang des Wohnloches einen Aufbau 
zu errichten, der im Verhiltnis zur GréBe der Krabbe sehr ansehnlich 
ist (Abb. 20 und 21). CRANE beobachtete ahnliches auch bei Minuca 
latimana und stellte fest, daB die betreffenden Krebse zum Aufbau 
jener Gebilde Bodenmaterial aus der Umgebung zusammenraffen und 
aufeinanderhiufen. Unter Umstiinden erneuern sie jene ,,shelter“ tig- 
lich. Bei Minuca beebei haben diese Aufsitze die Gestalt kleiner Tiirme, 
deren Hohe wechselt, bei Minuca terpsichores sind es regelrechte Hauben 
mit seitlichem Einla®, die sich titber das Eingangsloch wiélben. Es ist 
schwer zu sagen, was solche, von alteren Autoren gelegentlich auch fir 
andere Uca-Arten erwaihnten Bauten zu bedeuten haben. Bei Uca 
pugnax kommen sie tibrigens nur in rudimentirer Form vor (CRANE 
(1943)]. Dem vergleichenden Ethologen wird sich der Gedanke auf- 
drangen, es handele sich um eine Art Territorienmarkierung. Dazu 
pat die Beobachtung, daB nur balzende Mannchen solche Bauten 
anlegen, was auch CrANe ausdriicklich hervorhebt. 


Die Bindung der Uca-Arten an bestimmte Zonen steht unter anderem — 


zweifellos mit bestimmten Tatsachen der Atmungsphysiologie in Zu- 
sammenhang. Manche Formen, z. B. Uca princeps, lieben es, gelegent- 


EE 
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lich in die kleine Wasserlache zu tauchen, die sich wihrend der Ebbe 
am Grunde ihres Wohnganges halt. Anscheinend benetzen sie dabei 
die Kiemen. Man mu8 aber Verwey (1930) widersprechen, wenn 


Abb. 20a u. b. Minuca stenodactyla beebei, turmférmiger Aufsatz am Hingang der Wohn- 
rohre, a mit der Krabbe. Ungef. nat. Gr. 


Abb. 21. Minuca terpsichores, Wobnplitze von Maénnchen mit ausgehobenen Sandbrocken 
und mit haubenférmiger Uberdeckung der Hinginge (s. besonderes rechts). Ungef. nat. Gr. 


er meint, diese Méglichkeit stehe allen Uca-Arten zur Verfiigung. Ein 
Wassertiimpel verbleibt auBer in den von VERWEY beobachteten Gangen 
zwar auch gewohnlich in den von Prarse (1912) studierten Fallen. 
Und das gleiche gilt etwa fiir die ,,Gelasimus‘‘-Art’ von Symons (1920) 
und fiir Uca annulipes nach PANTKKAR und ArtyaR (1938). Trotzdem 
gibt es andere Arten, deren Gange ganz leer laufen, z. B. Minuca macro- 


1 Ein alterer Name fiir Uca. 
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dactyla glabromana und Minuca latimana. Das gilt auch fiir Minuca steno- 
dactyla beebei, obwohl sie nicht in der oberen, sondern in der mittleren 
Gezeitenzone lebt. Aber der von ihr bevorzugte sandige Boden ist zu 
durchlassig, um Wasser zuriickzuhalten. 


4. Ucides. 


Die Gange von Ucides occidentalis bestehen aus einer Einfahrt, die 
mehr oder weniger gerade gestreckt an der Oberflache verliuft, um 
dann scharf in die Tiefe abzubiegen. Charakteristisch ist, das das An- 
fangsstiick, das sich tbrigens auch gabeln kann, nach oben von aus- 
gehobener Erde iiberwolbt ist. Die Ein- 
fahrt in den Gang eines grofen Tieres 
kann die Linge eines Unterarmes haben. 
Das dann folgende Gefalle kann einen 
Winkel von 30° gegen die Vertikale 
einschlieBen. Bei groBen Tieren endet 
der Gang 70—80 cm unter der Ober- 
flache. Auch bei Ebbe bleibt er mehr 
oder weniger hoch mit Wasser angefiillt. 
Am Ende findet sich ein feiner Schlick 
von stark fauligem Geruch. Im Inneren 


‘Abb. 22. Cardisoma guanhumi, der Gange trifft man zahlreiche Blatter 
Schneideapparat an der von Rhizophora, von den Insassen zwei- 

Scherenspitze. Ganz ahnlich bei : 
Ucides. fellos zur Nahrung eingeschleppt. Kenn- 


zeichnend fiir den Untergrund ist seine 
Durchsetzung mit Rhizophora Wurzeln aller Kaliber. Sie verleihen dem 
Boden trotz seiner Feinkornigkeit und Nasse eine betrachtliche Festig- 
keit. Man darf wohl annehmen, dai dem Krebs die scharfen Schneiden 
am Ende der Scheren (Abb. 22) sehr niitzlich sind, wenn es gilt, jenes ver- 
filzte Wurzelwerk beim Graben zu durchtrennen. Man kann sich kaum 
vorstellen, daB Krabben ahnlicher GroBe ohne solche Werkzeuge in 
einen derartigen Boden eindringen k6nnten. 


5. Cardisoma. 

Den Ubergang von der Uca-Zone zum Biotop der Cardisomen ver- 
mittelt Minuca galapagensis herradurensis. Von den Wohngiingen dieser 
Krabbe war schon oben (8. 454) die Rede. Hervorzuheben ist noch 
einmal, dafs sie sehr tief unter die Oberflaiche reichen. Nachzutragen 
ist, dafs es sich um sehr gestreckte, unregelmaBige Schraubenwindungen 
handelt, deren Achse mehr oder weniger senkrecht hinabfiihrt. 


Auch Cardisoma crassum bewohnt Giange in Form unregelmiBiger, 
sehr gestreckter Schrauben. Die Réhre beginnt mit einer sehr kurzen 
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flachen Kinfahrt, um dann sehr steil abzufallen (Abb. 23 und 24). Die 
Windungen streben einem Punkt zu, der von der Lotrechten unter dem 
Eingang nicht weit abliegt. Der 
Durchmesser des Ganges ist iiber 
die ganze Linge meistens recht 
gleichformig. Er betrug, um ein 
Beispiel zu geben, bei einem 
Mannchen mit 54 mm groéBter 
Breite der Kopfbrust 70 mm. 
Nicht immer ist am Ende des 
Ganges mit Sicherheit eine kessel- 
artige Erweiterung als Wohnkam- 
'mer zu erkennen. Das Ende des 
Ganges fand ich stets im Grund- 
wasser. Ahnlich wie bei Ucides 
befindet sich auch bei dieser Art 
auf dem Grunde ein feiner stark 
faulig riechender Schlick. Der 
Geruch ist offenbar auf Pflanzen- 
reste zuriickzufiihren, die in Faul- 

Ose : os Abb. 23. Cardisoma crassum, HWingang in eine 
nis tibergegangen sind. Gewohn- Wy chipolire. 
lich findet man aber auch frische 
griine Blatter oder Stengel und Astchen im Inneren der Gange. Die 
Abb. 24 belegt, daB sich gelegentlich auch Abzweigungen vorfinden. 


II. Der Umgang mit dem Material. 

Uber die Herstellung der Wohnginge 
mancher der hier behandelten Brachyuren- 
gruppen liegen schon Beobachtungen in der 
Literatur vor [vgl. besonders PEARSE (1912), 
DEMBOWSKI (1926), VuRWEY (1930)]. Sie 
reichen noch nicht fiir eine griindliche ver- 
gleichende Behandlung der Frage, welche 
Beziehungen zwischen der Bodenbeschaffen- 
heit und der Arbeitsweise der Krebse be- 
stehen. Dazu nur folgendes. Nach allen 
bisherigen Beobachtungen schaffen die Tiere 
den Boden in der Weise zutage, da sie mit 
den Laufbeinen einer Seite in den Grund ay». 94. Cardisoma crassum, 
hineingreifen, sie zur Bildung eines kleinen Wohngang. 
Korbes gegen den Cephalothorax einkriim- 
men und so die abgestochene Portion an die Oberflache ziehen (Ab- 
bildung 25). Dort angekommen, schaffen viele Arten die ausgehobene 
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Erde vom Eingangsloch fort, entweder nur tiber eine kurze Strecke, 
z.B. Minuca latimana, oder recht weit, z.B. Minuca stenodactyla 
stenodactyla. Bei Minuca stenodactyla beebei sah ich auf Filmbildern, daB 
bei solchem Transport in der Hauptsache nur das 1. und 2. Laufbein 
die Erdportion festhalten, so daB das 3. und 4. Bein sich am Fortschreiten 
beteiligen kénnen. Um ein Erdhaufchen 
noch ein Stiick weiter fortzuschieben, be- 
nutzen die Mannchen gerne ihre groBe Schere, 
wie es in Abb. 26 zu sehen ist. Damit bestatige 
ich Beobachtungen von ScHwaRrtz und SAFIR 
a (1915) und Demsowsk1 (1926). 
Appeds Mines slenodachyla DaB der Auswurf aus der Nahe des Ein- 
beebet, Transport einer Boden- —_ ganos entfernt wird, versteht man, wenn man 
Danse Minster bedenkt, daB der Krebs auf diese Weise die 
nachste Umgebung seiner Wohnung als Weide 
frei halt. Es liegt aber auf der Hand, da8 das Verfahren nur anwend- 
bar ist, wenn die Bodenportionen eine geniigende Festigkeit besitzen. 
Der weiche Schlick, den z. B. 
Uca princeps befordern muB, 
wiirde zwischen den Beinen zer- 
flieBen, und so sehen wir denn 
auch, daB sich bei dieser Art das 
Material rings um den Eingang 
wallartig auftiirmt. Wie das Ver- 
halten des Grabers der Beschaffen- 
heit seines Materials Rechnung 
tragt, zeigt uns Ocypode sehr 
sch6n. Reiner Sand fallt leicht 
auseinander, haftet aber nicht 
an, wie Schlick. Kommt eine 
Strandkrabbe mit einer Portion 
sit Ses 4: ee Sand an die Oberfliche, dann 
Abb. 26. Minuca latimana, mit frischem fs : 
Auswurf am Wohngang. Ungef. ?/. nat. Gr. schleudert sie ihn gerne unter 
dem Kérper fort, wie es auch 
KorpcKkes von Ocypode gaudichaudii beschreiben. Bei Ocypode kommt 
allerdings auch die gewohnliche Transportweise vor [vg]. CRANE (1941 b)]. 


Wie sehr die Anlage von Wohngiingen mit den Bedingungen des 
artspezifischen Biotops zusammenhiingt, lehrt die vergleichende Uber- 
sicht. Nach Crane (1941a) lebt Uca panamensis in Biotopen, wo ihr 
Steine so viel Deckung bieten, da8 sie auf die Herstellung von Wohn- 
gingen nur geringen Wert legt. Ahnlich fand ich Minuca coloradensis 
auf sehr grobem Sandboden zwischen Gerdll. Sie legt zwar Wohnginge 
an, diese bleiben aber sehr kurz und lehnen sich gerne an einen groBen 
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Stein an. Sie haben dann einen flacheren Verlauf, indem die Unterseite 
des Steines den Gang, der iibrigens in eine recht geriumige Wohnkammer 
miindet, von oben zudeckt. 


II. Zur Deutung der Wohnginge. 

Man pflegt die Anlage von Wohngiingen bei den Brachyuren in teleo- 
logischer Weise zu interpretieren. Zum Beispiel sollen sich die Winker- 
krabben auf den Philippinen nach PrarseE (1912) dadurch, daB sie sich 
unter die Erde zuriickziehen, vor Schlangen und Fischen schiitzen. Sie 
sind vor solchen Raubern um so sicherer, als sie ihre Hohle mit einem 
Erdpfropf zu verschlieBen pflegen, wie das iibrigens auch von anderen 
Arten oft berichtet wurde, und wie ich es z.B. bei Minuca stenodactyla 
beebei sah. Sofern mit einer derartigen Aussage nichts anderes. gemeint 
ist als die Feststellung eines bestimmten Effektes, den das Verhalten 
nach sich zieht, ist sie einwandfrei. Sie ist sogar unerlaBlich zur Er- 
fassung charakteristischer 6kologischer Beziehungen. Wir miissen uns 
aber mit aller Entschiedenheit gegen Formulierungen wenden, welche 
den Eindruck erwecken, als werde in der teleologischen Sicht irgendeine 
Erklarung gewonnen. Dies gilt in ausgeprigter Weise fiir die ,, Deutung“, 
welche PARENZAN (1930/31) den Sandhiigeln gibt, welche Ocypode 
ceratophthalma (am Roten Meer) neben dem Wohngang 20—25 cm hoch 
autschichtet, und welche uns an die ,,shelter‘‘ der Winkerkrabben er- 
innern. Hs fiel dem Beobachter auf, daB diese Haufen stets meerwirts 
gelegen sind. Da nun die ,,nemici piri terribila‘ der Ocypoden, die Strand- 
vogel, gerade dort sich aufhalten, kommt der Autor zu dem SchluB 
, che quet cumuli sono costruiti appositamente allo scopo (Unterstreichung 


Pe) di nascondere i nidi alla vista degli ucelli“* (S. 1003). AuBerdem sollen 
sie als Wachttirme (,,vedetta) dienen. Mit diesem ,,allo scopo di“ ist 
unzweideutig die Meinung ausgesprochen, jene Hiigel seien des Effektes 
wegen da, den sie hervorbringen. Eine solche Auffassung geht viel zu weit 
und ist durch nichts bewiesen. Der Beweis eines ,, Deswegen“ wire nicht 
einmal erbracht, wenn der Effekt als solcher vollig sichergestellt ware. 

Beschranken wir uns auf das Problem der Wohngiinge, so kénnen wir 
sie vorlaufig nicht anders erkliren, denn als Ausdruck von Thigmotaxis, 
wie das schon ScuwartTz und Sarre (1915) gemeint haben. Auch im 
Experiment an Uca tritt Thigmotaxis deutlich hervor. Damit ist zwar 
noch kein Problem gelést, aber die Untersuchung von der Teleologie 
fort auf Organisationseigentiimlichkeiten des Tieres gelenkt, die man 
weiter aufklaren kann (vgl. hierzu S. 445). 


IV. Die Siedlungsdichte. 
Die Anlage von Wohngingen als solchen bedeutet an sich noch nicht 
Bindung an Territorien. 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 33 
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Arenicola unter den Polychaeten z. B. lebt auch in Wohngangen, aber von 
Territorien kann nattirlich hier keine Rede sein, denn solche, als individuell ver- 
teidigte Wohnplatze, entstehen erst in der Auseinandersetzung mit den Artgenossen. 
Voraussetzung dafiir ist auf Seiten des Tieres eine gewisse Hohe der zentralnervésen 
Organisation und der Sinnesausstattung. Die Siedlungsdichte allein ist nicht aus- 
schlaggebend. In dieser Beziehung ist der Vergleich mit dem Schlickkrebs, Coro- 
phium volutator, lehrreich. Als Wohndichte gibt Linxn (1939) fiir diesen Amphipoden 
im Jadebusen 5000—20000 Individuen je Quadratmeter an, stellenweise bis 40000. 
Es kommt zu Kampfen, wenn ein Krebs in einen besetzten Wohngang einzudringen 
versucht. Aber Territorien sind offenbar nicht vorhanden. Fiir diese ist charakte- 
ristisch, daB sie schon auf Distanz verteidigt werden. Dies entfallt jedoch bei den 
Amphipoden schon deshalb, weil ihre optischen Sinnesorgane viel zu wenig leistungs- 
fahig sind. 

Bei den Winkerkrabben nun sind zwei wesentliche Voraussetzungen 
fiir territoriales Verhalten gegeben. Mit der Leistungsfahigkeit ihrer 
Optik haben wir uns bereits beschaftigt. Im folgenden einige Bemer- 
kungen tiber die Siedlungsdichte, ein Moment, dessen Bedeutung im 
Vergleich mit den verwandten Ocypoden eindringlich hervortreten wird. 

Wo immer man Winkerkrabben antrifft, sieht man sie in einer er- 
_ staunlichen Anzahl zusammengedraingt. Das Phainomen der Siedlungs- 
dichte ist auch den friheren Beobachtern immer wieder aufgefallen. 
Von Uca tangeri schreibt Monop (1923): ,,Les ouvertures des terriers 
sont parfois presque contigués** (S. 133). Und in der Tat, stellenweise 
ist der Boden in den Kolonien von Winkerkrabben von deren Gangen 
wie durchsiebt. CRANE (194la) nennt einen bestimmten Platz ihres Be- 
obachtungsgebietes an der pazifischen Seite des Panamakanals, wo auf 
einer Flache von 600 QuadratfuB 15 Uca-Arten vorkamen; .,the total 
number of individuals in this space must have run into hundreds of 
thousands‘. 

An genauen, zahlenmaBig belegten Beobachtungen tiber Populations- 
dichten fehlt es leider noch sehr, Die Amerikanerin erwahnt gelegentlich 
(1941a, 8.191) von Uca (Minuca) saltitanta, daB im Durchschnitt 
4 balzende Mannchen je QuadratfuB vorkamen. Bei Bombay zahlte 
Autgevoet (1954) durchschnittlich 36 Héhlen von Uca marionis und 
U. annulipes (beide durchmischt) auf den Quadratmeter. Daraus ergibt 
sich ein durchschnittlicher Abstand von Loch zu Loch von 17 cm. 
Verwey (1930, S. 208) teilt mit: ,,An dicht besetzten Stellen liegen die 
Hohlen im Mittel oft nur 1—2 dm voneinander entfernt.‘‘ 

Im Vergleich zu den Winkerkrabben sind die Siedlungen von Ocypode 
viel lockerer. 

In einer Siedlung von Ocypode gaudichaudit in Peru, die sie als tiberdurchschnitt- 
lich dicht bezeichnen, fanden Konrcknrs im Durechschnitt nur 1,35 bewohnte Gange 
je Quadratmeter. Auf sehr weit ausgedehnten (iiber 20km langen) Stranden 
»fanden wir selten eine Flachendichte von mehr als durchschnittlich 25 Baue auf 
100 m?**. Da die Siedlungen aber auch gelegentlich dichter sein kénnen, geht aus 
einer Angabe von Crane hervor, die in Panama von der gleichen Art einmal iiber 
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3000 Tiere auf einer Fliche von nur 175 x 400 FuB sah. Die Angaben iiber Sied- 
lungsdichte bleiben unbefriedigend, so lange nicht das Alter (bzw. die GréBe) 
der Individuen in Rechnung gestellt ist. Denn nach den Beobachtungen von 
O. ScuustER (1954) an Ocypode occidentalis nimmt die Siedlungsdichte mit zu- 
nehmendem Alter ab. Am salvadorensischen Sandstrand kommen nach der 
genannten Autorin 100—200 Wohngange mit einem durchschnittlichen Durch- 
messer von 5mm auf den Quadratmeter, etwa 20mm weite nurmehr ein Loch 
je Quadratmeter und von den gréBten (etwa 50 mm) trifft man im Durchschnitt 
nur alle 4—5m einen Wohngang. 


Meine eigenen Zahlungen beziehen sich auf Ocypode albicans von der 
karibischen Kiiste von Honduras in der Nahe von Puerto Cortés. Ich 
wahlte dazu einen Kiistenstreifen, der nach meinen Erfahrungen eine 
, normale“ Siedlungsdichte aufwies. Die Flache war ein an die Wasser- 
linie anschlieBendes Quadrat von 10m Kantenlinge. Es wurden alle 
Ocypoden-Locher beriicksichtigt, deren Durchmesser mindestens 15 mm 
betrug. Kleinere Kaliber wurden iibrigens nur wenige gefunden!. Die 
Flache war besetzt von 21 Mannchen (gréBte Carapaxbreiten 11—27 mm) 
und 3 Weibchen (Carapaxbreiten 22—33 mm). Diese Tiere verteilten 
sich auf insgesamt 94 Wohngange, von denen viele mehr oder weniger 
stark verschittet waren. 


Es war nicht immer mit Sicherheit zu erkennen, ob zwei benachbarte Gange 
sich vereinigten oder nicht. Standen sie in Verbindung miteinander, so wurden sie 
selbstverstandlich nur einmal gezahlt. 


Die Probeflaiche lag in dem unteren Streifen der von Ocypode besie- 
delten Kiistenzone. Dort pflegt die Krabbe noch relativ am dichtesten 
zu hausen. In gleicher Hohe, aber 90 Schritt weiter landeinwarts, 
wurde noch eine zweite Probeflaiche und zwar von 10 m Linge (parallel 
dem Strand) und 28 m Tiefe untersucht. Hier wurden noch 14 Ocypoden- 
lécher gezahlt, die aber alle leer waren. Doch fanden sich die ersten 
Vorposten von Gecarcinus lateralis in diesem Gebiet, namlich 2 Mannchen 
(Carapaxbreite 36 und 38 mm). 


Es bestatigte sich iibrigens die Erfahrung, welche O. ScousTER (1954) auf der 
pazifischen Seite an Ocypode occidentalis gemacht hat auch fiir Ocypode albicans: 
Die Krabben siedeln mit zunehmendem Alter (GréBe) immer weiter landeinwarts. 
Meine eigene Beobachtung an Ocypode albicans bestitigt die Feststellungen von 
Cow es (1908) an der gleichen Art in J'ortugas. Diesem Autor ist gleichfalls das 
zahlenmaBige Uberwiegen der Mannchen aufgefallen. 


VY. Die Ernahrungsweise. 

Im Laufe der Arbeit diirfte es immer deutlicher geworden sein, 
daB das Winkverhalten in sehr vielfaltiger Weise im Lebensganzen ver- 
flochten ist. Es geniigt demnach nicht, Verhaltensweisen in der Per- 
spektive nur einer einzigen Bedingungskette zu verfolgen, denn sie 
stehen gleichsam im Schnittpunkt verschiedener Linien, die aus hetero- 
genen Bereichen kommen. Keine der wesentlichen Bedingungen ist fur 


1 September 1951. 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 33a 
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sich allein wirksam; ihre Wirkung ergibt sich erst aus dem Zusammen- 
treffen mit anderen Bedingungen. Das zeigt sich auch mit Bezug auf die 
Siedlungsdichte. Diese allein ist nur eine Teilbedingung der Bildung 
von Territorien und steht damit auch in Zusammenhang mit dem 
Winken. Es laGt sich nachweisen, da das Winkverhalten in bestimmter 
Weise mit der Ernahrung der Winkerkrabben zusammenhangt. Doch 
seien zundchst die Nahrungsaufnahme und -verarbeitung selbst be- 
schrieben. 


1. Die Nahrungsaufnahme. 


Sobald das Wasser sich zuriickgezogen hat, kommen die Krabben 
aus ihren Léchern und beginnen zu fressen. Schon lange weif man, 
daB sie mittels ihrer in Form von 
kleinen Schaufeln ausgebildeten 
FreBscheren die oberste Bodenlage 
aufnehmen, um die darin enthal- 
tenen organischen Bestandteile als 
Nahrung zu verwerten. Mit groBer 
Beharrlichkeit l6ffeln die Tiere den 
Boden in kleinen Portionen zum 
Munde. Den Mannchen steht natur- 

gemaB nur eine, die kleine, Schere 

Abb. 27. Uca princeps, Weibchen bei der AS Verfiigung, wahrend die Weib- 

Nahrungsaufnahme. Htwasiiber'!/,nat. Gr. chen ihre beiden Chelipeden ab- 

wechselnd benutzen kénnen (Ab- 

bildung 27). Dies geht mit groBer Geschwindigkeit vor sich, und 

man fuhlt sich an eine behende Frau erinnert, die Kartoffeln aufliest 
und in einen Korb wirft. 

Die Mundteile des Krebses sind dabei in lebhafter Bewegung; was 
sich an ihnen abspielt, la8t sich allerdings nicht erkennen. Aber in 
kurzen Zeitabstaénden sieht man nahe dem Grunde der MaxillarfiiBe einen 
zabfliissigen Tropfen Erde langsam hervorquellen. Wenn das Kiigelchen 
eine gewisse GroBe erreicht hat, und dazu sind nur wenige Sekunden 
notig, ergreift die Krabbe es mit einer der FreBzangen und setzt es neben 
sich auf den Boden. 


Nach Monop (1923) 1aBt aber das Mannchen (Uca tangeri) den Tropfen oft 
einfach zu Boden fallen. PAamrsE (1912): ‘‘ This material slowly drips as the animal 
moves about feeding, and is frequently wiped away with a cheliped.”” Nach Symons 
(1918) wird das Kiigelchen von den ,,walking legs‘‘ abgenommen. Offenbar gibt 
es gewisse artliche Unterschiede. Nach den Angaben anderer Autoren zu urteilen, 
entspricht meine Beschreibung der Regel. 


Ubrigens kann der Krebs die FreBschere auBer zur Nahrungsaufnahme 


auch zum Reinigen der grofen Schere von anhaftendem Schlick ver- 
wenden. Diese schon bekannte Tatsache sei mit Abb. 28 illustriert. 
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Gegen Ende der Ebbe 1a8t die Nahrungsaufnahme im allgemeinen 
nach, sei es, daB die Tiere gesiittigt sind, oder daB der Boden so stark 
aufgetrocknet und hart geworden ist, daB er nichts mehr hergibt. 
Auch nach Prarse (1912) ist eine gewisse Feuchtigkeit Voraussetzung 
fiir die Nahrungsaufnahme. Ist der Boden zu trocken geworden, dann 
ziehen sich die Krebse gerne in ihre Locher zuriick. 

Mannchen von Uca princeps sah ich oft gegen Ende der Ebbe eine 
merkwirdige Haltung einnehmen, ahnlich wie Pearse und CRANE sie 
von Uca pugnax geschildert haben (Abb. 29). Die Tiere bleiben lange 


Abb. 28. Uca princeps, Reinigen 
der groBen Schere mit der kleinen. Ungef. 4/3; nat. Gr. 


Zeit unbeweglich auf ihren Beinen aufgerichtet, wobei der grofe Cheliped 
ausgestreckt ist. In dieser Stellung lassen sie sich die pralle Sonne auf 
den Riicken brennen'. Auf Reize aus der Umwelt sprechen sie weniger 
an als sonst; sie machen einen recht ,,schlaéfrigen“ Eindruck (,,a sort 
of trance‘, CRANE). Eine Erklarung fiir das seltsame Verhalten habe 
ich so wenig wie die fritheren Beobachter. Das Gebaren erinnert an den 
, schlaf von Ocypode albicans, wie ihn CowLEs (1908) beschreibt, nur 
daB in diesem Fall die Krabbe mit dem Korper auf dem Sand ruht und 
die Augen in die Rinnen an der Kopfbrust gelegt sind. 

Nach und nach bedeckt sich die Umgebung der Wohnlécher mit den 
erwahnten Kiigelchen. Und da sich die Wohnfelder der Krebse dicht 
aneinanderschlieBen, erscheint das ganze Siedlungsgebiet gegen Ende der 
Ebbezeit weithin wie mit Kriimeln best. Dies gilt allerdings nicht fir 
nasse Schlickbéden. Denn dort verschwinden die Krumen. Auf har- 
terem Untergrund jedoch bilden sie sehr charakteristische Muster, 
an denen man die Artzugehérigkeit der Bewohner nach einiger Ubung 
meistens leicht erkennt (Abb. 30 und 31). Bei Minuca stenodactyla 
stenodactyla verbleibt ein freier Raum im naichsten Umkreis des Loches, 
was bei Minuca latimana nicht der Fall ist, u. 4. Die Sternform erklart 
sich daraus, daB die Krabben mit Vorliebe vom Zentrum ihres Feldes 


1 Darauf bezieht sich wohl der einheimische Name ,,Calienta sol fiir diese Art. 
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aus auf Radien gegen die Peripherie vorriicken, bis sie schlieBlich um- 
kehren und in der Nahe des Wohnloches mit einer neuen Serie von 
Kugeln beginnen. 

Diese auffalligen Lebensspuren haben oft das Interesse reisender Geologen 
gefunden. Zoologisch ist aber mit ihren Beobachtungen kaum etwas anzufangen, 
denn meist sind nicht einmal die Namen der Krabben genannt [vgl. HumMmMEL 
(1930), Panzer (1935), ScHErFEN (1937) u. a.]. : 

Die FreBgeschwindigkeit ist unter anderem zweifellos abhangig vom 


Wassergehalt des Bodens; sie nimmt mit der Austrocknung ab. 


Abb. 30. Abb. 31. 
Abb. 30. Minuca stenodactyla stenodactyla, Anordnung der Kotpillen. 
Etwas weniger als 3/, nat. Gr. 
Abb. 31. Minuca latimana, Anordnung der Kotpillen. 


Scuwartz und Sarre (1915) sowie ALrrvoet (1954) machen einige Angaben 
liber die Haufigkeit, mit der die FreBschere in der Zeiteinheit zum Munde fahrt. 
Diese Mitteilungen haben aber nur begrenzten Wert, weil der Wassergehalt des 
Bodens nicht beriicksichtigt wurde. 

Einige Anhaltspunkte gibt Tabelle 2. Sie bezieht sich auf groBe 
Uca princeps 3, welche etwa 7—8 Std nach Riickgang des Wassers 
beobachtet wurden. ; 

Filmaufnahmen geben uns einen etwas tieferen Einblick in die Be- 
wegungen. Das Diagramm (Abb. 32) belegt zunaichst, was auch bei sub- 
jektiver Beobachtung leicht zu sehen ist, da zwischen der Tatigkeit 
der linken und der rechten FreBschere weiblicher Tiere keine Koordi- 
nation besteht, worauf schon AtTEvoer (1954) hinweist. Die FreB- 
schere geht stets, wenn sie vom Munde zuriickkehrt, gedffnet zum Boden. 
Sie bleibt dann dicht am Untergrund und macht nacheinander mehrere 
Greifbewegungen durch Offnen und SchlieBen des Dactylus (Abb. 32). 
Sie verweilt dabei nahezu an der gleichen Stelle oder fahrt wie tastend 
ein Stiick weit tiber den Grund, bevor sie aufs neue in den Boden greift 
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Tabelle 2. 


Tier-Nr. 


120 mal | 81 mal 
104 mal — 52 mal 


Boden voll- 
kommen durch- Boden nur feucht 
naBt 


47 mal | 41 mal | 40 mal | 36 mal 


1. Beobachtung 
2. Beobachtung 
3. Beobachtung 


1 Umgerechnet auf volle 60 sec Beobachtungszeit. Die Fehler bei groBer Ge- 
schwindigkeit belaufen sich auf schatzungsweise -- 5%. 


7 7 4 3 4 a 6 7 8 9 Sekunden 
S  antund 
8 i Ot 
RS ia geottner i 
8 Boden geschloss. = 
a am Mund S 
y 
3 am | geotinet 8 
» Bodengestiloss. 
SS ‘O 
am lund rs 
- 8 
an { geot inet [ & 
. Boden \ gesthioss. Wehilder 


pro sec. 


Abb. 32. FreBbewegung eines Uca princeps 2 und Minuca latimana 6 nach der 
Filmanalyse. 


und sich schlieBt. Dann kehrt sie zu den Mundteilen zuriick. Der untere 
Teil des Diagrammes, auf ein Mannchen von Minuca latimana beziiglich, 
zeigt, daB die FreBschere unter Umstaénden schon wieder zum Munde 
zuruckfaéhrt, wenn sie nur ein einziges Mal in den Boden gegriffen hat. 
Bei Uca princeps beobachtet man das nur auf sehr nassem Boden, der 
vielleicht noch mit einer Wasserschicht bedeckt ist — daher die gréBere 
FreBgeschwindigkeit unter solchen Umstinden. Fiir das Verstindnis 
der Funktion der FreBschere ist die Feststellung wichtig, da® sie sich 
mit der AuBenseite dem Boden anlegt, bzw. in ihn hineingreift, wie es 
Abb. 27 zeigt. Die an den Innenkanten von Index und Dactylus be- 
findlichen Borsten dienen also wohl nicht zum Zusammenfegen sondern 
offenbar zum Festhalten des kleinen Erdhiufchens, das sich in der wan- 
nenformigen Vertiefung der ,,Pinzette’ ansammelt. 


2. Die Sortierung des aufgenommenen Materials. 


Wohl hauptsichlich unter dem Eindruck der Arbeit von J. VERWEY 
(1930) hat sich bei allen neueren Autoren die Meinung festgesetzt, bei 
den oben erwihnten Kiigelchen handele es sich um Sediment, das von 
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den Mundteilen wieder abgegeben werde. Diese sonderten noch vor 
Eintritt des aufgeschaufelten Materials in den Magen die verwertbaren 
organischen Bestandteile von dem Unbrauchbaren, oder reicherten sie 
jedenfalls stark an. Noch zuletzt deutet ALrrvoer (1954) jene Krumen 
als ,,von den Sinnesorganen der Mundwerkzeuge abgelehntes Boden- 
material‘. 

Hine stichhaltige Begriindung dieser Auffassung hat bisher noch niemand 
geliefert. Von allen Autoren hat Verwey sich die gréBte Miihe gegeben, den Vor- 
gang der behaupteten Sortierung direkt zu beobachten oder ihn wenigstens aus dem 
Bau der Mundwerkzeuge zu erklaren (vgl. auch ALtEvoct). Aber er gibt selbst zu, 
daB er die Aufgabe nicht losen konnte. Als einziges Argument fiir seine Annahme 
bleibt eigentlich nichts als folgende Feststellung: ,,Wahrend namlich die kleine 
Chelicere fortwaihrend Futter darreicht, sieht man, wie ein Teil des Schlammes von 
den MundgliedmaBen sozusagen wieder ausgeschieden wird, indem er sich in 
einigermaBen fliissiger Form vor der Basis der 3. Maxillipede sammelt” (Sperrung 
Perrers). — Ahnlich schon Monon (1923): ,,... entre la basedes mawillipedes externes™. 

Die fritheren Beobachter haben sich wohl zu sehr auf den Augenschein 
verlassen, und sie waren gewif zu ganz anderen Vorstellungen tiber die 
Nahrungsverarbeitung gelangt, hatten sie die Méglichkeit tiberhaupt 
in Betracht gezogen, daB abgesehen von den Mundteilen auch der Magen 
ein Sortierapparat sein kénnte. Die funktionelle Anatomie des Magens 
der Winkerkrabben ist aber, soweit ich sehe, bis heute noch ganz un- 
bearbeitet geblieben. 

Ich glaube weiter unten zeigen zu konnen, da die Sonderung der 
»spreu vom Weizen‘ tatsaichlich (wenigstens in allererster Linie) im 
Magen vor sich geht. Danach sind die fraglichen Kiigelchen anders zu 
deuten als bisher, niémlich ganz einfach als Kot. ' 

Verweys Auffassung ist leicht zu verstehen. Bei Uca liegt nimlich der After so 
nahe an der Basis der 3. MaxillarfiiBe, daB man sehr wohl glauben mag, ein dort er- 
scheinender Tropfen entstamme den Mundteilen, wenn man die Méglichkeit nicht 
erwogen hat, er kénne aus dem After kommen. Es ist argerlich, daB auch ich selbst, 
als ich die Krabben an Ort und Stelle beobachtete, die gleiche Meinung wie VER- 
wey hatte. Sonst hatte ich die Vorginge am lebenden Tier noch eingehender iiber- 
priift. So bin ich zur Stiitzung meiner Auffassung auf anatomische Untersuchungen 
am toten Tier angewiesen!. 

Zunichst ist zu bemerken, da8 sich keinerlei bauliche Besonderungen 
feststellen lassen, welche der Ableitung aussortierten Materials an die 
Basis der Mundteile dienen kénnten. Dagegen ist die Umgebung des 
Afters genau so ausgestaltet, wie man es erwartet, wenn man an die 
Ausscheidung von Kotpillen denkt. Der letzte Abschnitt des Abdomens 
kann weit vorgeklappt werden. Der Endabschnitt des Darmes ist un- 
gewohnlich erweiterungsfihig. Offnet er sich, dann mu8 der Kot wie in 
einer kleinen Schiissel erscheinen, aus der ihn die Schere abnehmen kann. 


* Anmerkung bei der Korrektur. Bei einer Diskussion sagte mir Herr Kollege 
VrRwey, er habe die Bildung von FraBpillen durch die Mundteile direkt beob- 
achten kénnen. Ich will nicht behaupten, da8 mit meinen Untersuchungen das letzte 
Wort gesprochen sei. Man denke auch an die Méglichkeit von Artunterschieden. 
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Schnittserien durch Minuca macrodactyla glabromana und M. steno- 
dactyla beeber zeigten mir ferner, da in einigem Abstand vom After ein 
kraftiger zirkulirer Sphinkter vorhanden ist. Ich kann mir dessen 
Funktion nicht anders vorstellen als durch die Annahme, da8 er sich im 
Augenblick der Abgabe einer Kotpille schlie8t, um erst darnach wieder _ 
Material in den Endabschnitt des Darmes nachriicken zu lassen. Die 
Dimensionen der Endkammer scheinen iibrigens dem Volumen der 
Kotpillen bei den genannten Arten zu entsprechen. 

Prapariert man den Darmkanal von Winkerkrabben, so findet man 
ihn oft ganz vollgestopft mit Sediment. Auch der Enddarm ist prall 
gefiillt. Nun ist es gewiB selbstverstindlich, daB die Krabbe nicht an- 
dauernd vorne einschaufeln kann, wenn sie hinten nicht fortgesetzt wieder 
ausscheidet. Irgendwo mu8 das eingebrachte Material schlieBlich bleiben, 
und da auf der Weide der Krebse auBer den Kiigelchen nichts zu 
finden ist, was man fiir Kot halten kénnte, miissen sie wohl Kot- 
pillen sein. 

Hine eingehende vergleichend-anatomische Beschreibung des Magens 
wiirde tiber das Ziel der vorliegenden Arbeit weit hinausgehen. Auch 
sind die Untersuchungen dariiber noch nicht abgeschlossen. Es kann 
aber schon jetzt mit Sicherheit gesagt werden, daB im Magen selbst eine 
Aussiebung des aufgenommenen Materials vor sich geht. 

Der allgemeine Bauplan des Uca-Magens entspricht dem der anderen 
Brachyuren oder der Dekapoden iiberhaupt [vgl. z. B. die Ubersicht bei 
Batss (1944)]. Das von den FreBscheren aufgenommene Sediment gelangt 
zunachst in die sehr geréumige Cardia (Abb. 33). Es ist hier zunichst 
noch unsortiert (Abb. 35). Im Pylorus dagegen (Abb. 34) ist stets eine 
klare Sonderung einer groben von einer feineren Fraktion zu erkennen. 
Wahrend die groben Teilchen durch den Trichter zam Enddarm weiter- 
wandern, gelangen die feineren Anteile in das Driisenfilter (Abb. 35a 
und b). Wie diese Sortierung vor sich geht, konnte noch nicht aufgeklart 
werden, nur die Tatsache selbst steht fest. Méglich, daf schon die 
,,Magenmihle“ bei der Sonderung eine Rolle spielt. 

Darauf deutet die ungewohnliche Ausbildung ihrer ,,Seitenzihne** 
(Abb. 33 und 36). Im Unterschied zu Brachyuren, welche ihre Nahrung 
im Magen noch mechanisch zerkleinern miissen, bestehen die Seitenzihne 
bei unseren Sedimentfressern aus einer muldenférmig vertieften Platte, 
welche an Stelle einzelner Zahnhiécker zahlreiche schmale Leisten tragt. 
Diese reichen iiber den oberen Rand der Platte hinaus und sind auf einer 
Seite mit einem Birstensaum besetzt. Das Ganze macht den Eindruck 
einer Reuse. 

Im Driisenfilter findet noch einmal eine Sortierung statt. Das aller- 
feinste Material gelangt in das Hepatopankreas, wahrend das tibrige den 
Sammelraum wieder verlaBt, um sich weiter riickwarts mit der groben 
Fraktion zu vereinigen. Diese feineren Teilchen bleiben der Masse der 
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groben im ganzen Enddarm als eine gleichmaBige Schicht aufliegen, wie 
auf Schnitten stets deutlich zu sehen ist. 

Die Autnahme des endgiiltig als Nahrung verwerteten Materials findet 
in der von den Dekapoden lingst bekannten Weise statt. Die schalen- 


Abb. 33. Minuca macrodactyla glabromana, Kardiateil des Magens. MZ medianer Zahn 
am Os urocardiacum, SZ Seitenzahn am Os zygocardiacum (OZ), Mu Muskulatur (andere 
Muskulatur ist nicht eingezeichnet), Schematischer Querschnitt. 


Veen ss 


Abb. 34. Minuca macrodactyla glabromana, Pylorusteil des Magens. S Sammelraum fir 

grobes Sediment, Bi Binnenraum des Driisenfilters, FR Filterrinnen, FK Filterkissen. 

Querschnitt aus der gleichen Serie wie Abb. 44, schematisiert, besonders das Driisenfilter. 
Gleiche Vergr. wie Abb. 44. 


formig gekriimmte AuSenwand des Driisenfilters besteht aus zahlreichen 
Chitinrinnen. Diese sind gegen den Binnenraum des Siebes mit queren 
Balkchen iiberdeckt, welche nur sehr feine Spalten zwischen sich offen 
lassen (Abb. 34 und 37a). Anscheinend unter dem Druck der Filter- 
kissen (Abb. 34) gegen die Siebréhrchen gelangen die feinsten Teilchen 
in die Rinnen hinein. Die Kanalchen konvergieren gegen je einen kleinen 
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Behiilter, in den sie sich dffnen. Diese beiden Reservoire stehen ihrerseits 
mit dem Hepatopankreas in Verbindung.. Ihr Inhalt bestand bei einem 
Uca princeps 3 (Carapaxbreite 35 mm) aus einer sehr homogenen Sus- 
pension regelmaig geformter gerundeter Partikel, deren Volumen der 
Spaltenweite entsprach (Abb. 37b)!. 


Abb. 35. Minuca macrodaciyla glabromana. Grobes Sediment im Kardiateil des Magens (a) 
feines Material im Binnenraum des Dritsenfilters des gleichen Tieres (b). Photos im gleichen 
MaBstab. 


Abb. 36. Uca princeps, Seitenzahn der Magenmiihle (9, Carapaxbreite 35 mm). 


Es bleibt eine offene Frage, welche Mikroorganismen fir die sediment- 
fressenden Winkerkrabben hauptsachlich in Frage kommen. Ver- 
schiedene Autoren haben Diatomeen im Darm solcher Formen fest- 
gestellt. Bei den von mir untersuchten Uca princeps, Minuca macro- 
dactyla glabromana und Minuca stenodactyla beebei waren sie relativ 
sparlich vertreten. Unverdaut kénnen Kieselalgen das Gitter des 
Driisenfilters gewi8 nicht passieren, denn dazu sind sie viel zu grob. 


1 Die Untersuchungen iiber die Natur dieser Teilchen sind noch nicht ab- 
geschlossen. 
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Bei Uca princeps (3, Carapaxbreite 35 mm) liegt die Spaltenweite in 
der GroBenordnung von 1,5 yu. 


Vergleichend ist iibrigens zu bemerken, da die Speisekarte der Uca-Arten von 
einer dkologischen Gruppe zur anderen wechselt. Nicht alle sind iiberhaupt 
Sedimentfresser. Parse (1914) schreibt beziiglich der von ihm beobachteten 
Arten: “The food consists mostly of small algae sifted from the mud. But fiddlers, 
like most crabs, will eat nearly anything that cast wpon the beach—dead fish, dead crabs, 
plants etc.” (S. 420). Uca panamensis weidet nach Crane (1941a) Algenrasen von 
Steinen ab. Und Uca pugnax brasiliensis soll nach Ottverra (1939), im Wasser 
hockend, mit Hilfe der Mundteile Feinnahrung direkt einstrudeln konnen. Auf dem 
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Abb. 37. Uca princeps, gleiches Tier wie Abb. 47. 
Driisenfilters, b Inhalt des Sammelraumes des gleichen Driisenfilters. Photos in gleichem 
MaBstab. Mastab = 30 nu. 


Trockenen ernahrt sich diese Art in einer an andere Brachyuren erinnernden Weise. 
Mit der kleinen, oder sogar auch mit der groBen Schere, iibergibt die Krabbe gréBere 
Nahrungsbrocken den Mundteilen zur weiteren Verarbeitung, z. B. ,,bananas, 
restos de crustaceos, moluscos etc.‘ (8. 494). 

Es liegt auf der Hand, daB die Nahrungswahl davon abhingt, was 
der artspezifische Biotop zu bieten hat. Im Supralitoral ist das etwas 
Anderes als im Eulitoral. Dafiir nur ein Beispiel. Als charakteristischer 
Bewohner des oberen Eulitorals war uns Minuca macrodactyla glabro- 
mana begegnet — ein typischer Sedimentfresser. Obwohl nur wenige 
Schritte von dieser Zone entfernt, bietet sich in dem anschlieBenden 
Girtel des Supralitorals, der von Minuca galapagensis herradurensis 
bewohnt ist, ein vollkommen anderes Lebensbild (vgl. S. 453). 


Nur selten sieht man eine der hier ansiissigen Krabben aus einem der 
zahllosen Locher hervorzukommen, um auf erhalb der Wohnung umher- 
zulaufen. In der bei ihren bodenfressenden Verwandten der Gezeitenzone 
ublichen Weise scheinen sie kaum Nahrung aufzunehmen. Denn die 
Krebse greifen im Umherlaufen nur wie beiliufig hier und dort einmal 
mit der FreBzange in den Boden, nicht kontinuierlich und » Systematisch*‘ 


a Aufsicht auf die Filterplatte des 
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wie die Bewohner der Uberflutungszonen. Wenn tiberhaupt, so kann 
der Bodenfrafs in dieser Zone nur eine suplementiire Rolle spielen. Ich 
vermute daher, daB herradurensis hauptsachlich von dem lebt, was ihr 
die héhere Vegetation liefert, die ja in dem eigentlichen Gezeitengebiet 
fehlt, fiir den Biotop dieser Art aber gerade charakteristisch ist. Und so 
fanden sich denn auch hiufig, wenn auch nicht in jedem einzelnen Falle, 
Blatt- oder Stengelstiicke, z.B. von der erwaihnten Graminee in den 
Wohngingen, die offensichtlich von den Higentiimern als Nahrung ein- 
geschleppt worden waren. — Dem Gesagten entspricht es, daB in der 
Umgebung der herradurensis-Lécher FraBkugeln bedeutend weniger 
auffallig sind, wenn man solche tiberhaupt beobachtet. Sie scheinen 
schnell zu verfallen oder iiberhaupt nicht in so feste Form gebracht zu 
werden. 

AbschlieBend sei hervorgehoben, daf die Sonderung der Nahrung 
im Magen bei den Sedimentfressern offensichtlich nach dem gleichen 
Grundschema verlauft wie bei anderen Brachyuren auch. Der Deka- 
podenmagen iiberhaupt ist ein Sortierapparat. Die Winkerkrebse 
waren von Anfang an zum Sedimentfressen pridisponiert. Ihre Vor- 
fahren konnten beim Ubergang zu dieser auf den ersten Blick so aus- 
gefallen erscheinenden Ernaihrungsweise im wesentlichen bei dem an- 
gestammten Verfahren bleiben. Tiefgreifende Neuerwerbungen, so- 
wohl in anatomischer wie in physiologischer Hinsicht, waren bei Ver- 
wendung der Mundteile zur Sortierung erforderlich gewesen — aber 
diesen Weg hat die Natur offensichtlich nicht beschritten. 


G. Die morphologisch-anatomischen Bedingungen der Winkgebiarde. 

Man kann dem Ursprung der Winkgebarde nicht naiherkommen, 
wenn man nicht auch ihre morphologisch-anatomischen Grundlagen in 
Rechnung stellt. Der als Winker benutzte groBe Cheliped hat alle 
Eigenschaften, die man von einem optisch wirksamen Signalorgan 
erwarten kann: nicht nur erscheint er im Vergleich zu gewoéhnlichen 
ScherenfiiBen gewaltig vergroBert, er hebt sich auch in der Farbung 
stark vom iibrigen Kérper ab. Hinzukommt, da die Flache der 
Palma, abgespreizt, sich dem Beschauer in voller Breite zeigt, nicht 
etwa von der Schmalseite wie bei mancher anderen Krabbe. Kurz, 
das Organ ist so auffallig wie nur moglich! Wie ist das Zustande- 
kommen eines solchen Gebildes zu erkliren? Die komplexe Frage 
bedarf einer Vorklarung nach der vergleichenden Methode. Diese zielt 
darauf ab, die Verbreitung jener Elemente, die sich in-der Winkschere 
so eindrucksvoll vereinigen, bei den nichtwinkenden Brachyuren zu 
verfolgen. 

Das morphologisch-anatomische Problem hangt auf das engste 
zusammen mit der Physiologie der Winkbewegung. Es wird sich zeigen, 
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daB gewisse Baueigentiimlichkeiten der Winkschere auch bei nicht- 
winkenden Brachyuren vorkommen. Fiir das Winkverhalten als solches 
aber gilt das Entsprechende: sie ruht auf einem sehr verbreiteten 
Verhaltenselement. Indem wir an dieser Stelle die von HEDIGER 
geauBerte, oben bereits erwihnte Idee wieder aufgreifen, das Winken 
habe sich aus der gewohnlichen Droh- oder Abwehrbewegung der 
Brachyuren entwickelt, sei zunichst diese selbst etwas eingehender in 
vergleichender Ubersicht untersucht. 


I. Vergleichende Bemerkungen iiber die Drohbewegung der Brachyuren. 

Die Drohgebarde besteht darin, dafS die Krabbe sich vor dem 
Angreifer so hoch wie méglich schrig aufrichtet und dabei die gedffneten 
Scheren weit auseinanderbreitet 
(Abb. 38). Diese Haltung ist die 
Vorbereitung zu einem Angriff; bei 
der ersten Gelegenheit schlagen die 
Scheren zu und ergreifen den Feind. 

Diese Gebarde ist unter den 
Brachyuren weit verbreitet. Was 


Abb. 38. Carcinides maenas, Drohgebarde. ; aed 
Nach einer Photographie. unsere einheimischen Krabben an- 


geht, so ist sie bei Carcinides maenas 
eine bekannte Erscheinung; bei dieser Art wurde sie von A. BETHE, 
der vom ,,Aufbiumreflex‘‘ spricht, eingehend.studiert. Die Droh- 
gebarde fehlt tibrigens auch den Winkerkrabben nicht, und bei Ocypode, 
Gecarcinus, Ucides und Cardisoma ist sie gang und gabe. 


In eigentiimlich abgewandelter Form beobachten wir das Verhalten bei Melia 
(= Lybia) tesselata, jener kleinen Krabbe auf Korallenriffen des Indik, welche in 
jedem Cheliped eine Aktinie vor sich hin halt. “Jf the crab be threatened, it will 
stretch out its arms forwards the aggressor, as though it would ward him off with the 
disagreable obstacles it thus presents to his attack” [BORRADAILE, zit. nach DUBRDEN 
(1905)]. In zusammenfassenden Darstellungen wird das Verhalten von Melia gerne 
als Kuriosum erwahnt. Die vergleichende Betrachtung nimmt dem Gebaren des 
Krebses manches von seiner Riatselhaftigkeit, indem sie nachweist, da er mit 
Aktinie im Grunde nichts anderes tut als andere Krabben ohne: bei Reizung spreizt 
die Krabbe die ScherenfiiBe. Man darf es auch nicht als eine Besonderheit von 
Melia werten, die auf eine sinnvolle Verwendung der Aktinie gemiinzt ware, wenn 
sie die Polypen immer wohlgerichtet gegen den Ort halt, von wo die Reizung kommt. 
Denn in gleicher Weise sind auch die Bewegungen der Scheren von Krabben orien- 
tiert, welche dem Angreifer nichts als ihre blanken Waffen entgegenzuhalten haben. 

Die auslésenden Reize wurden zuletzt von W. SCHAFER (1954) naher beschrieben. 
Sie sind sehr unspezifisch. Auer Beriihrung an verschiedenen Stellen des Kérpers 
kommen bei Arten mit geniigend differenziertem Gesichtssinn vor allem optische 
Wahrnehmungen in Frage! Beziiglich Carcinides maenas schreibt ScHAFER: 


' Die Meinung des Autors, die Drohgebirde finde sich nur bei Krabben mit 
»Hanggebissen bzw. Knackgebissen“, kann ich nicht teilen. Bei Winkerkrabben 
haben auSer mir schon manche andere Beobachter die Drohhaltung gesehen 
[Scowartz und Sar (1915), Dempowsxr (1925)]. Vgl. auch Melia! 
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,,Die Warn-Drohreaktion setzt bei Annaherung des Feindes (d. h. des Menschen, 
PrtTmrs) auf 2,5m ein...“ 

Unter natiirlichen Verhiltnissen dirfte die Drohgebirde am hau- 
figsten gegeniiber Artgenossen geduBert werden. Sie ist Ausdruck der 
Aggressivitat gegen die Artgleichen, die ja in vielen Fallen in naher 
Nachbarschaft hausen. Ganz entsprechend zu dem, was oben von Uca 
berichtet wurde, heiBt es bei ScHAFER beziiglich Carcinides: ,,Droh- 
gebarden gegentiber stirkeren Artgenossen sind immer nur von kurzer 
Dauer und weniger itiberzeugend durch ihre unvollkommene Aus- 
fiihrung; ist der GroéBenunterschied erheblich, werden sie meistens ganz 
unterdriickt.“ 

Wenn die AuSerung der Drohgebirde oft den Erfolg haben mag, 
daB sich der Bedrohte zuriickzieht, so kommt es dennoch haufig zu 
Kampfen. Dabei verklammern sich die Kaimpfer mit ihren grofen 
Chelipeden und zerren einander hin und her. Auch dem Beobachter 
von Winkerkrabben sind kampfende Mannchen ein gewohntes Bild 
(vgl. z. B. Pnarsz, VERWEY, CRANE). Gelegentlich geraten aber auch 
Weibchen miteinander in Streit [Scawartz und Sari (1915), Anrn- 
voat (1954)]. AnlafS zu Kampfen bieten bei Winkerkrabben nach 
CRANE vor allem Uberschreitungen von Reviergrenzen und Konkurrenz, 
wenn zwei Mannchen um das gleiche Weibchen werben. 

Alles in allem ergibt sich schon aus dieser kurzen vergleichenden 
Ubersicht die weite Verbreitung der Drohgebirde unter den Brachyuren. 
Es ist eine gewif naheliegende Annahme, da sich aus ihr die Wink- 
gebirde entwickelt hat, indem jenes Bewegungselement in einen peri- 
odischen Ablauf und teilweise auch in neue Bewegungsformen auf- 
genommen wurde. Das wird an spaterer Stelle noch etwas weiter zu 
verfolgen sein. Zuvor aber soll die morphologisch- anatomische Seite 
des Problems beleuchtet werden. 


II. Die anatomischen Bedingungen der Winkbewegung. 

Die Bewegungsméglichkeiten der Winkschere seien an Hand von 
Abb. 39 erlautert. 

Durch Drehung im Carpusgelenk kann die Schere nur verhaltnis- 
maBig wenig vom Kérper abgespreizt werden. Die schrige Lage der 
Drehachse bewirkt, da die Hand nach Beendigung der Drehung tief 
nach abwarts zeigt (b). Erst wenn man nunmehr am Praparat das Merus- 
gelenk betatigt, hebt sich die Schere, sie klappt nach oben und kehrt 
uns jetzt ihre Innenflache zu. Fig.c zeigt die Stellung des Scheren- 
beines nach maximaler Streckung in den beiden genannten Gelenken. 
Die Medianebene der Schere nimmt eine zur Vertikalebene nur wenig 
geneigte Stellung ein und ist leicht nach vorne auf den Beschauer zu 
gerichtet. Erst wenn man den Korper des Krebses etwas zur Seite 
dreht (Fig. d), sieht man die Schere ohne perspektivische Verktirzung 
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in ihrer ganzen Linge. Bei Stillstand der anderen Gelenke laSt sich 
der Cheliped als Ganzes um einen geringen Betrag nach vorne fihren. 


C 
Cot Noy « 
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Abb. 39. Uca princeps, Bewe- 
gungsmoglichkeiten des groSen 
Chelipeds. 


Die Drehung erfolgt dabei lediglich im 
Gelenk zwischen Coxa und Ischium 
(Fig. e). Ihre Héhenlage tiber dem Boden 
behalt die GliedmaBe bei. Sehr viel aus- 
giebiger ist die Bewegung, wenn man 
anstatt in dem eben genannten Gelenk 


“um die Achse dreht, die sich zwischen 


Coxa und Cephalothorax befindet (Fig. f). 
Ein Blick auf Abb. 40 erklart die Bewe- 
gungsmoéglichkeiten an der Basis des 
Scherenbeines. Man bemerkt, daB die 
Drehachse zwischen Coxa und Ischium 
der Frontalebene des Cephalothorax un- 
gefahr parallel lauft, waihrend die Achse 
des Cephalothoraxgelenkes schrag dazu 
steht. Man sieht am Praparat nur den 
vorderen Condylus dieses Gelenkes, der 
hintere ist auf der anderen Seite in der 
Tiefe verborgen. 

Ks braucht wohl nicht besonders her- 
vorgehoben zu werden, daB alle genannten 
Gelenke, ebenso wie das noch nicht er- 


wahnte Gelenk des Dactylus dikondyl sind. Auch die Ausstattung mit 
Muskulatur ist denkbar einfach: in Merus, Carpus und Palma be- 


Abb. 40. 


groBen Chelipeds. 


Uca princeps, Gelenke an der Basis des 


finden sich je ein Offner 
und ein SchlieBer fir 
das jeweils distale Glied. 

Die fiir die Winkge- 
biirde wichtigsten Bewe- 
gungskomponenten sind 
die Drehung im Carpus- 
und im Merusgelenk. Die 
Gruppe des beebei-Typ be- 
schrankt sich so gut wie 
ganz auf diese, wenn man 
von den Bewegungen der 
Laufbeine absieht. Aus 


Abb. 39, Fig. b geht hervor, da8 beide Teilbewegungen bei den in Rede 
stehenden Arten gleichzeitig erfolgen miissen, wenn das Scherenbein als 


Ganzes sich abspreizen soll. 


Denn bei einer Abwinkelung der Schere 
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allein, ohne gleichzeitige Hebung im Merusgelenk, wiirde die Scherenspitze 
bald im Untergrund festsitzen. Bei Arten mit relativ noch langerer Schere 
als Uca princeps, z.B. Minuca stenodactyla beebei, wire die Alleinbewe- 
gung der Manus noch starker blockiert; man vergleiche dazu Abb. 2. 
Zu den genannten Teilbewegungen kommen aber noch andere Kompo- 
nenten hinzu. Fast durchweg 6ffnet sich, wie geschildert, die Schere durch 
Spreizung des Dactylus, wenn das Scherenbein ausschwenkt. Bei einer 
Gruppe von Winkern spielen aber auch Drehungen im Cephalothorax- 
gelenk eine nicht unwesentliche Rolle. Dies ist am auffilligsten bei Uca 
princeps (Abb. 7, Fig. d), wenn der Krebs die Schere maximal zur Seite ab- 
gespreizt hat und sie nun in hohem Bogen nach vorne zuriickschligt, 
oder wenn Minuca macrodactyla glabromana aus der Haltung Teilbild 100 
(Abb. 9) in Haltung Teilbild 105 tibergeht. Ein Beispiel fiir die In- 
anspruchnahme des Gelenkes zwischen Coxa und Ischium bietet Abb. 3. 
Die Achse von Merus und Carpus braucht in der Ruhe, auch bei ein- 
gewinkelter Schere, nicht immer nach der Seite gerichtet zu sein. 
Die Schere kann in einigem Abstand vor dem Cephalothorax verweilen, 
eine Haltung, die sich aus einer Drehung in dem genannten Gelenk ergibt. 


III. Das Scherenbein als Winkschere. 
1. Die Stellung der Gelenkachsen. 


Wenn man die abgespreizte Winkerschere mit dem ausgestreckten 
Cheliped mancher nichtwinkenden Art vergleicht, dann ist man geneigt, 
schon in der Anordnung der Gelenke, in der Stellung der Gelenkachsen, 
eine Eigentiimlichkeit, ja geradezu einen ,,Anpassungscharakter“ des 
Scherenbeins als Signalorgan zu sehen. Bei einem optischen Signal 
kommt es darauf an, daB es so sichtbar wie moglich ist. Die Wirksam- 
keit der Winkschere kommt aber zweifellos erst dadurch voll zur Geltung, 
daB die Flache der Schere dem Gegeniiber in beinahe ganzer Breite 
zugekehrt werden kann (vgl. Abb. 2, Abb. 10 usw.). Dies ist vornehm- 
lich eine Folge der sehr steilen Stellung der Drehachse im Carpusgelenk. 
Und darin eben méchte man eine sinnvolle Besonderheit der Wink- 
schere sehen, zumal wenn man bei Nichtwinkern, z. B. Ocypode (Abb. 41), 
jenen besonderen Charakter vermiBt; die abgespreizte Schere von 
Ocypode bietet sich dem Beschauer von der Schmalseite dar. Jener 
SchluB auf einen Anpassungscharakter ware jedoch voreilig, denn es 

“finden sich auch unter den Nichtwinkern Formen, die im Hinblick auf 
die in Rede stehenden Baueigentiimlichkeiten der Schere mit den 
Winkern vollig iibereinstimmen. Dafiir gibt Cardisoma ein Beispiel 
(Abb. 42). Diese Krabbe kann ihre Schere genau so abspreizen und in 
voller Breite darbieten, als wire sie eine Winkerschere. Das ist jedoch 
gar nicht tiberraschend. Gerade aus dem Vergleich mit Cardisoma 
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. ergibt sich der Einblick in den wahren Bedingungsgrund der Gelenk- 
stellung. Primar némlich mu8 bei allen zur Diskussion stehenden 


eardbssdsaa, 


Abb. 41 au. b. Ocypode, Haltung der Schere am Boden (a) und ihre Stellung bei maximaler 
\ Spreizung nach der Seite (b). 


Abb. 42. Cardisoma guanhumi, 3 mit seitwirts abgespreiztem groBen Cheliped. 


ae SOW oe 
Abb. 43. Minuca stenodactyla beebei mit maximal angelegter Schere. 


Krabben der Cheliped so konstruiert sein, da8 er sich dicht an den 
Korper anlegen laBt. Dies ist erforderlich, wenn der Krebs sich in sein 
enges Erdloch zuriickzieht. 

Das Erfordernis der Zusammenlegbarkeit ist freilich in verschiedenen 
Abstufungsgraden erfillt. Ein Extrem stellen Formen wie Minuca 
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stenodactyla beebet dar (Abb. 43). Hier legen sich Dactylus und Index 
bogenformig geschwungen der Lange nach so dicht wie moglich der 
Kopfbrust an, und der Krebs mit angelegter Schere nimmt nur ein 
Minimum an Raum in Anspruch. Im Vergleich dazu trigt das zu- 
sammengelegte. Scherenbein bei Cardisoma viel stirker auf. Dies 
dirfte damit zusammenhiangen, daB diese Krabbe, in festerem Unter- 
grund grabend,. Gange von verhiltnismaBig weitem Kaliber anlegt. 
Leider habe ich versiumt, zur Klairung solcher Bezichungen eingehende 
Beobachtungen. anzustellen. Doch sei wenigstens ein Beispiel. noch 
angefuhrt, das die Idee bekraftigt. 
Bei Minuca saltitanta konnte ich 
keinerlei eigene Grabtitigkeit beob- 
achten. Ich sah diese Krabbenimmer 
nur in Gangen, die im Verhiltnis 
zum Umfang dieser winzigen Tiere 
ungewohnlich weit waren und die 
groBeren Krabben anderer Arten Abb. 44,..Minuca_saltitanta mit CN: 
zugehoérten. Dem entspricht es, daB mal angelegter Schere. 

bei saltitanta der groBe ScherenfuB,, 

wenn er an die Kopfbrust angelegt ist, verhaltnismaBig weit tiber die 
Linie des Vorderrandes vorragt (Abb. 44). 

Fassen wir zusammen, so ist festzuhalten: die Spreizbarkeit der 
Winkerschere mit ihrer Fahigkeit, die Scherenflache in voller Breite 
darzubieten, darf nicht als Spezifikum der Winker gewertet werden, 
sondern sie ergibt sich, wie der Vergleich mit Nichtwinkern zeigt, aus 
dem Erfordernis, den Scherenfu8 beim Einfahren in die Wohnroéhre 
eng an den Kérper anzulegen. : 


Es braucht wohl nicht besonders hervorgehoben zu werden, daB die ,,Anleg- 
barkeit“‘ eines ScherenfuBes an sich nicht schon einen Bautypus bedingt, wie er 
soeben fiir Uca und Cardisoma beschrieben wurde. Sie bedingt ihn nur dann, 
wenn es sich um ein Cheliped handelt, das im Verhaltnis zum Ké6rper seines Tragers 
sehr groB ist. Der relativ viel kiirzere Scherenfu8 von Ocypode kann sich eine andere 
Stellung des Carpusgelenkes ,,leisten‘‘, ohne da der Krebs Gefahr liefe, die Schere 
nicht mehr anlegen zu kénnen. Diese andere Stellung des genannten Gelenkes 
erméglicht ihm, auch mit Hilfe der vergréBerten Schere, Nahrungsbrocken vom 
Boden aufzunehmen. F 


2. Der allgemeine Bautypus der Winkschere. 

Als Grundform und wohl auch als phylogenetische Ausgangsform 
der Winkschere diirfen wir eine Greifschere mit kurzem Daktylus und 
kurzem Index betrachten, ein Scherenbein, das auch im Verhaltnis 
zum Kérper seines Tragers im ganzen noch verhiltnismafig kurz ist. 
Diese Stufe findet sich noch jetzt bei vielen kleinen Arten, d. h. also 
bei der Untergattung Minuca (z.B. Minuca: latimana, macrodactyla 
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u.a., vgl. Abb. 45). Dieser Typus entspricht noch nicht unserer Vor- 
stellung von einer ,,echten‘ Winkschere, mit der wir das Bild eines 
extrem vergréBerten Chelipeds verbinden, eines Scherenbeines, das sich 
iiberdies durch einen sehr langen Index und Daktylus auszeichnet. 
Index und Daktylus kénnen tibrigens vornehmlich in die Lange wachsen, 
wie es bei verschiedenen Minuca-Arten der Fall ist (z. B. M. leptochela, 
stenodactyla, festae, vgl. Abb. 45) oder auBerdem auch in die Breite, 
wie wir es bei der Gattung Uca beobachten [z. B. U. stylifera, princeps 
und in extremem Mae z. B. bei insignis (vgl. Abb. 45e)]. Verweilen 


c 


Abb. 45a—e. Winkscheren von Minuca latimana (a), Minuca festae (b), Minuca stenodactyla 
beebei (c), Uca princeps (ad), Uca insignis (e). a 21/. nat. Gr., b—e 5/, nat. Gr: 


wir einen Augenblick bei der typischen Winkschere, so werden wir 
gewahr, daf mit der Verlingerung von Daktylus und Index der Verlust 
der Bezahnung dieser Endstiicke einhergeht. Sie kann entweder als 
flache Skulpturierung noch erhalten bleiben oder so gut wie ganz ver- 
schwinden. Abb.45 zeigt eine Reihe verschiedener Auspraigungen. 
Nehmen wir als urtiimliche Aufgabe der Schere das Ergreifen und 
Zerlegen der Nahrung an, so veranschaulichen die Beispiele, wie weit 
sich das Organ jener Funktion entledigt hat. In diesem Sinne ist auch 
die Tatsache aufzufassen, da in gewissen extremen Beispielen die Enden 
gar nicht mehr aufeinanderpassen, weil der Daktylus mehr oder weniger 
weit tiber den Index hinauswichst (Abb. 45b und 46 b). Mit anderen 
Worten: der Charakter des Greiforgans, der Zange, kann vollstandig ver- 
schwinden. 

Der erste Gedanke, der bei dieser Feststellung auftaucht, ist der, 
da damit ein Spezifikum der Winkerschere gefunden sei. Aber dieser 
SchluB ware voreilig. Denn jene Besonderheiten finden sich gelegentlich 
auch bei nicht-winkenden Krabben. Aus Abb. 46 ist zu entnehmen, 
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daB der allgemeine Habitus der Cardisoma-Schere im Hinblick auf Aus- 
bildung von Index und Daktylus mit einer Winkerschere vollkommen 
uibereinstimmen kann. Das Beispiel ist aber noch aus folgendem Grunde 
von besonderem Interesse. Die Scherenspitzen von Cardisoma sind 
mit einem Schneideapparat ausgeriistet (Abb. 22). Bei jugendlichen 
Tieren beider Geschlechter ist diese Vorrichtung an beiden Scheren 
wohlausgebildet, bei alten sehr groBen Mannchen aber kann sie an der 
groBeren der beiden Scheren degenerieren, offensichtlich im Zusammen- 
hang damit, daB Daktylus und Index nicht mehr zusammenpassen. Kurz 
und gut, bei Cardisoma stellen wir eine Umbildung der groBen Schere in 


Cc ’ 
q 3 
b 
Abb. 46a—d. Cardisoma guanhumi, Cheliped eines jungen Tieres (a) und groBer Cheliped 


eines alten Maénnchens (b), Ucides occidentalis, Cheliped eines jungen (c) und eines alten 
Tieres (d). 


einem Sinne fest, der uns zunachst als eine Eigentiimlichkeit der Winker- 
krabben erscheinen mochte. 

Die Higenart des beschriebenen Scherentypus 1a8t sich durch Ver- 
gleich mit der nah verwandten Ucides von einer anderen Seite beleuchten. 
Es zeigt sich nimlich, daf die relative Verlangerung von Index und 
Daktylus gegeniiber der Palma an sich nicht schon mit einem verstarkten 
Wachstum des Scherenbeines als Ganzes notwendig verkniipft ist 
(Abb. 46). Die Scheren jugendlicher Cardisoma und Ucides beider Ge- 
schlechter (und beider Seiten!) sind einander sehr ahnlich. Wahrend 
aber bei Cardisoma die Schere der einen Seite unter Verlust der primaren 
Funktion sich immer mehr vergréBert, wachsen zwar auch bei Ucides 
die Scheren sehr stark heran, sie bleiben aber auf beiden Seiten ziemlich 
~ gleich groB, und beide behalten ihren Charakter als Zangen bei, und zwar 
unter relativer GroBenzunahme der Palma, die schlieBlich Daktylus und 
Index weit iibertrifft. : | 


3. Das Gewicht der Winkschere. 


Wenn man die Uca-Arten oder etwa Minuca stenodactyla beeber 
stundenlang ihre im Verhaltnis zum K6rper enormen Scherenbeine 
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hin- und herschwenken sieht, so fragt'man sich, wie solche Leistungen 
rein physisch méglich sind. Betrachtet man die Scheren solcher Formen 
einmal niiher und vergleicht sie mit solchen nichtwinkender Arten, so 
fallt einem auf, da8 sie im Verhaltnis zu ihrer GréBe ein geringes Gewicht 
haben, und bei der Nachforschung ergibt sich, daB dies zum Teil auf einer 
sehr geringen Dicke der Wandung beruhen mu. Die sich auf den ersten 
Blick so ansehnlich darstellenden breiten Finger an der Schere von 
Uca insignis bestehen aus papierdiinnen Blattern, die man mit Leichtig- 
keit zerbrechen kann. Es ist einleuchtend, daB die Minderung des 
zelativen Gewichtes der Funktion der Schere als Signalorgan zugute 
kommen mu8, und so médchte 
man im Hinblick auf die geringe 
Dicke ihrer Wandung wiederum 
von einem ,,Anpassungscharak- 
ter‘ sprechen. Tatsachlich mel- 
den sich aber auch gegen dieses 
scheinbare Spezifikum erhebliche 
Bedenken. Abb. 47 mag zwar 
nachdriicklich verdeutlichen, wie 
gering die Wandstarke einer 

Winkerschere im Vergleich zu 
einer anderen sein kann, welche 
: 23 mm — als Greiforgan Verwendung fin- 
Abb. 47. Querschnitte in korrespondierenden det. Aber wenn man das ver- 
Hoéhen durch die Palma von Chelipeden mutete anatomische Kriterium 
entsyprechender GréBe eines Cardisoma guan- 
humi (a), einer Uca princeps (b) und einer im Zusammenhang mit der Aus- 
Uca insignis (c). Exoskelete ohne Epidermis. bildung des Exoskeletes im gan- 
zen betrachtet, dann findet man, 

daB bei Winkerkrabben nicht nur die Wanddicke der groBen ScherenfiiBe 
stark herabgesetzt ist, sondern die Stiirke des Exoskeletes tiberhaupt. 
Demnach scheint die Minderung der Wandstirke der Winkerschere 
zwangslaufig mit der Abnahme der Stirke des AuBenskeletes als Ganzem 


verbunden zu sein. Sie darf also nicht im Sinne einer ,,Anpassung“ 
aufgefaBt werden. 


Die Wandstarke der Riickenpanzer in der Medianebene betrug bei den 3 Tieren 
der Abb. 47a—c: 


a (Carapaxbreite = 49mm) ~ 0,5 mm 
b (Carapaxbreite = 31mm) ® 0,2 mm 
¢ (Carapaxbreite = 35mm) = 0,15 mm 


4. Fdrbungseigentiimlichkeiten. 


; Am ehesten noch lassen sich Farbungseigentiimlichkeiten als Spezi- 
fikum der Winkerschere betrachten. In den einfachsten, noch keines- 
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wegs charakteristischen Fallen heben sich die Scherenfitiger durch 
weiBliche Farbung von den bedeutend dunkleren Palmaé ab. Dies gilt 
schon fiir die niederen Stufen’ der Winkschere, wie wir sie z. B. bei 
Minuca in equalis finden?. 

Bei dieser Krabbe ist das grofe Scherenbein dinhtasthrewat gefarbt, — 
mit Ausnahme der oberen Partien von Merus, Carpus und Manus, 
sowie der Basis des Daktylus, welche kraftig kastanienbraun sind. ‘Die 
untere Aufenseite der Manus ist kastanienbraun. Von den genannten 
Teilen heben sich der in der distalen Halfte des San: und der 
Index’ durch ihre weiBe Farbung auffallend ab. 

Bei Minuca latimana (vgl. Abb. 8) ist der groBe Scticrentul, shies 
Daktylus und Index, hell lohbraun oder braungelb, bisweilen mit lachs- 
farbenem Anflug. Wei® sind die Finger der Hand. Die Innenflichen 
von Manus und Carpus sind weniger hell als die AuBenseiten. © 

Noch auffalliger sind z.B. die groBen Scherenbeine von Minuca 
stenodactyla beebei gefirbt. Die AuBenseite der Manus ist oben hell 
ocker bis nelkenrot (,,rosy pink‘‘) die Finger sind weiB, bisweilen an 
der Basis gelb. Unterseite von Merus, Carpus und Manus auBen, und 
untere Seite der Manus auch innen dunkel, kraftig pflaumfarben-purpur, 
Innenseite des Merus perlgrau, der Manus oben ocker bis nelkenfarben, 
weiter abwarts in Perlgrau tibergehend, oben ein pflaumfarben- -purpurner 
Bezirk. 

Beziiglich Uca princeps ist die Abhebung der weifen Finger von der 
Manus zu erwahnen, deren untere zwei Drittel orange gefirbt sind, 
wihrend das obere Drittel ebenfalls weiB ist. Rein weiB ist z. B. die 
Schere bei Uca tangert [HEDIGER (1933)]. 


IV. Das Problem der Formenmannigfaltigkeit der Winkgebirden. 


Wo wirkliches Wissen fehlt, da tibernimmt die teleologische Auf- 
fassung gern die Rolle des LiickenbiiBers, oft freilich ohne sich dessen 
bewuBt zu sein. Verschiedenheiten im artspezifischen Verhalten der 
Geschlechtspartner — und das gleiche gilt fiir die Auffassung der zu- 
geordneten somatischen Strukturunterschiede — deutet man gern als 
Mittel zur Verhinderung von Artkreuzungen. Dies wiirde beispielsweise 
heiBen, Minuca stenodactyla winke ,,deshalb“ anders als M. beebet, weil 
sie sich sonst mit dieser Art, deren Biotop ihrem eigenen allerdings 
benachbart ist, vermischen wiirde — eine wahrhaft erstaunliche Be- 
hauptung. Sie wirkt nur deshalb nicht so, weil sie einer Opinio com- 
munis entspringt. Selbst wenn eine solche Auffassung richtig ware, 
dann wiirde sie — in unserem Falle — hoéchstens erkliren, warum die 


1 Da ich selbst in der Beurteilung von Farben unsicher bin, halte ich mich im 
Folgenden an die sehr genauen Angaben von Cranz, die-sich auf balzende Tiere 
beziehen. 
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Arten iiberhaupt verschieden winken, nicht aber, warum die eine Art 
so, die andere so und die dritte wiederum in bestimmter Weise anders 
winkt. Aber gerade die Qualitdt der Unterschiede ist das eigentliche 
Problem. Diesem Problem kommt man nicht niher mit teleologischen 
Ausfliichten, sondern nur durch das Studium der konkreten Tatsachen. 

Die Form einer Instinktbewegung ist nicht nur abhaingig von den 
' Leistungen des zentralnerviésen Apparates, sondern auch von anatomisch- 
morphologischen Bedingungen der Peripherie. Die Struktur des aus- 
fiihrenden Organs kann der Bewegung von vorneherein bestimmte 
Richtungen vorschreiben, d.h. sie ,,schienen“!. Was nun die artspezi- 
fische Form der Winkgebirden angeht, so wird sie bis zu einem gewissen 
Grade von dem fiir die betreffende Art charakteristischen Bau des 
Scherenbeines bestimmt. 

Ein ganz einfaches, um nicht zu sagen simples Beispiel ist folgendes: 
der erste Teil der Winkbewegung besteht in einer maximalen Expansion 
des ScherenfuBes. Diese ist aber begrenzt durch die Streckfahigkeit 
der Gelenke. Abb. 48 und 49 belegen, daB diese von Art zu Art ver- 
schieden groB ist, woraus gewisse, wenn auch geringfiigige Formunter- 
schiede der Bewegungen resultieren. 

Ks ist auffallig, da8 das Winken bei zwei so nah verwandten Arten 
wie Minuca stenodactyla beeber und M. st. stenodactyla sich grundver- 
schieden darstellt. Solche Falle sollten uns gegeniiber voreiligen phylo- 
genetischen Spekulationen vorsichtig machen. Die vergleichende 
Analyse des genannten Falles ist besonders aufschluBreich. Bei der 
Betrachtung der Normalstellung des abgespreizten Chelipeds ergibt sich 
zunachst die einfache Feststellung, daB der Merus, und damit auch die 
distal daran anschlieBenden Glieder, bei stenodactyla hoher, steiler 
aufgerichtet ist als bei beeber (Abb. 50). Aus den Figuren b und d der 
Abb. 51 geht sodann hervor, da das Merusgelenk bei stenodactyla 
nicht nur eine in bezug auf den Korper des Krebses héhere Lage einnimmt, 
sondern dafi seine Drehachse, bezogen auf die Laingsachse des Gliedes 
schrag verliuft. Dies hat fir die Bewegung des Scherenbeins wichtige 
Folgen. Was schon friiher fiir Uca princeps erwihnt wurde, ist bei den 
beiden Minuca-Arten ganz besonders in die Augen fallend, daB nimlich 
die Schere bei Drehung allein im Carpusgelenk so tief nach abwarts 
gerichtet bleibt, da& das Scherenbein sich unméglich spreizen kann, 
wenn sich die Hand nicht gleichzeitig vermittels des Merusgelenkes 
hebt (vgl. Figur a und ¢c). Infolge der geschilderten Stellung des Merus- 
gelenkes ist der Betrag der Hebung, bei gleichem Ausmaf der Drehung, 


* Das Problem der peripheren Schienung wurde in verschiedenen unserer 
Arbeiten mehr oder weniger weit verfolgt. Vgl. Perurs, H. M.: Z. vergl. Physiol. 15, 
(1931) (Hippocampus). Psychol. Forsch. 24, (1953) (Silberméwe). — Z. Natur- 
forsch. 8b, (1953) (Spinne). 
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im Falle von beebez (b) sehr viel geringer als bei stenodactyla (d). Dies diirfte 
der Grund dafiir sein, daB beebe: beim Abspreizen des Chelipeds den 
Cephalothorax vorne steil aufzurichten pflegt, wahrend stenodactyla ohne 


ein solches HochreiBen 
des Winkers die Schere 
aus- und einschwenken 
kann. (Vgl. hierzu die 
ausfthrlichen Beschrei- 
bungen S. 432 und 442.) 

In  entsprechender 
Weise laBt sich auch das 
Verhalten von Minuca 
inaequalis etwa im Ver- 
gleich mit Minuca ma- 
crodactyla glabromana 
interpretieren. [naequa- 
lis richtet sich an der 
Scherenseite beim Win- 
ken hoch auf. Auch bei 
dieser Art sind die Ge- 
lenke so gestellt, daB sich 
das Scherenbein ohne 
soleche Betiatigung der 
Laufbeine wohl kaum 
abspreizen lieBe. Bei der 
zum Vergleich herange- 
zogenen glabromana da- 
gegen steht die Schere 
viel hoher, und bei dieser 
Art entfallt dement- 
sprechend die Aufrich- 
tung des Koérpers an der 
betreffenden Seite, oder 


sie ist jedenfalls viel_ 


geringfiigiger. Denn es 
muB gesagt werden, daB 
eine Tendenz, den Kor- 
per beim Winken hoch 
aufzurichten an und fiir 


Abb. 48. Minuca saltitanta, maximale Abspreizung der 
Schere. 


9) i a et 


Abb. 49. Minuca stenodactyla beebei, maximale Absprei- 
zung der Schere. 


a a 


Abb. 50. Stellung des groBen Chelipeds bei Minuca 
stendactyla beebei (schraffiert) und Minuca stenodactyla 
stenodactyla (nicht schraffiert). 


sich schon vorhanden ist, so da die besprochenen mechanischen Er- 
fordernisse wohl nur verstiirkend hinzukommen. 

Es ist leider zur Zeit nicht méglich, diese Erklarungen weiter zu 
prazisieren. Dazu waren vor allem detailliertere Filmaufnahmen ndtig 


492 Hans M. Perers: 


als sie mir zur Verfiigung stehen, Aufnahmen, mit deren Hilfe man den 
Bewegungsablauf der Scherenbeine in Beziehung auf den Abstand 
des Kérpers vom Untergrund und vor allem auch von der Einbeziehung 
der Stellung der Laufbeine in jeder Phase auf das genaueste verfolgen 
kénnte. So miissen die Uberlegungen vorliufig noch mehr oder weniger 
hypothetisch bleiben. Sie sollen vor allem einen Zugang zu dem Problem 
der Formenmannigfaltigkeit der Winkgebiarden zeigen. 


Einen ersten Versuch, Unterschiede der Winkweise auf morphologische 
Bedingungen zuriickzufiihren unternimmt ALTEvocT (1954). GroBe Exemplare 


b d 


Abb. 51a—d. Minuca stenodactyla beebei (a und b) und Minuca stenodactyla stenodactyla. 

Stellung der Schere nach maximaler Drehung allein im Gelenk zwischen Manus und Carpus 

c(a und); Betrag der Hebung, wenn zusidtzlich nunmehr das Gelenk zwischen Carpus 
und Merus betatigt wird, und zwar um den gleichen Winkel (b und @). 


der von ihm beobachteten Arten (Uca marionis und annulipes) schwingen den 
Winker weniger weit aus als kleine. Dafiir macht der Autor statische Griinde 
(Erhaltung des Gleichgewichtes) verantwortlich. Relativ zum Kérper ist die groBe 
Schere bei alten Tieren viel gréfer als bei kleinen; im Extremfall kann das Gewicht 
des grofen Chelipeds fast die Halfte des Kérpergewichts betragen. — Es ist ein- 
leuchtend, daB ein relativ so hohes Gewicht die Bewegung behindert; leider aber 
hat ALTEvoGT eine andere Erklirungsméglichkeit auBer acht gelassen: die Be- 
wegungsfreiheit des groBen ScherenfuBes kénnte gegeniiber der eines kleinén an 
sich schon eingeschrankt sein (vgl. Bau der Gelenke!). 


H. Das Problem der Grundlagen der Winkgebiirde. 
(Zugleich Diskussion der Ergebnisse.) 


Solange ,,Kaspar Hauser-Versuche® fehlen, bleibt es eine offene 
Frage, welche Komponenten des Winkverhaltens angeboren sind, wie- 
weit man von einer Instinktbewegung sprechen kann. Ich bezeichne 
das Winken mit dem neutralen Namen einer ,,Ausdrucksbewegung**. 
Die Determination einer solchen ist offensichtlich komplex. Sie hat eine 
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energetische Seite (Ausdrucksenergie), eine materiale (Ausdrucksmittel) 
und eine formale (Ausdrucksform) — wenn man tiberhaupt den Versuch 
wagen will, in die Struktur der Determinierung einzudringen. SchlieBlich 
kommt der Ausdrucksbewegung auch eine ,,arterhaltende Bedeutung 
zu, ein spezifischer ,,Ausdruckswert‘‘. In einer psychologischen Inter- 
pretation kénnte man auBerdem noch von einem Ausdruckssinn reden. 
Damit ware der in der Winkgebiirde erscheinende psychische Inhalt 
gemeint. Ich habe die Untersuchung von einer solchen Auffassung 
frei gehalten, um ganz im Rahmen des objektiv. Aufweisbaren zu 
bleiben. 


J. Ausdrucksenergie. 


Uber die Frage, woher die Erregung stammt, die sich in der Wink- 
gebarde auBert, la8t sich noch kaum etwas sagen. Mit Riicksicht auf die 
in dieser Arbeit besonders hervorgehobene Siedlungsdichte wird man in | 
Betracht ziehen miissen, daB die aus dem engen Zusammenleben der 
Artgenossen entstehende allgemeine Unruhe an sich schon erregend auf 
Tiere wirken mu8, welche auf alle optisch wahrnehmbaren Vorginge 
in der Umgebung so sensibel ansprechen. Der Hinflu8 dieses Momentes 
lieBe sich durch vergleichende Studien an relativ sehr dichten und mehr 
aufgelockerten Kolonien klaren. Aber gewiB darf man der Siedlungs- 
dichte eine nur zusiétzliche Bedeutung beimessen. Sonst lieBe es sich 
nicht verstehen, warum das Winken sich bei manchen Arten auf die 
Fortpflanzungszeit beschrankt und warum die weiblichen Tiere dem 
Verhalten der Mannchen nichts Vergleichbares an die Seite zu stellen 
haben. So werden wir in erster Linie an innere physiologische Zustande 
als Ursache der Erregung zu denken haben. Von Interesse fiir das weitere 
Studium dieses Problems sind vor allem die Arbeiten von BRown und 
Wess (1949) iiber spontane Tagesryhthmen und die Untersuchungen 
iiber Hormondriisen [vgl. etwa Hanstr6m (1947)] und Hormone und 
hormonale Wirkungen [vgl. besonders BRowN sowie CHAUCHARD 
(1948)]. Diese Arbeiten gehen allerdings von Fragestellungen aus, welche 
unser Problem nur am Rande _beriihren. | 


Als besonders charakteristisch fiir das Winkverhalten ist festzuhalten, 
daB es im wesentlichen spontan abliuft. Es kann zwar gelegentlich, wie 
erwihnt wurde, durch Artgenossen angeregt werden, im allgemeinen aber 
bedarf es dieses AnstoBes von aufen sicher nicht. Die oft verbliiffend 
exakte Periodizitat der Bewegungsfolgen (vgl. die Filmanalysen) 1aBt 
die Autonomie des Ablaufs gegeniiber den wechselvollen Ereignissen 
in der Umwelt eindrucksvoll erkennen. Das Winken hat die gréBte 
Ahnlichkeit mit dem, was Armstrone (1950) eine ,,overflow activity 
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nennt. Ich bedauere es sehr, daB es mir nicht méglich war, spezielle 
Beobachtungen zu diesem Thema zu sammeln. 


IJ. Ausdrucksmittel. 


Selbst wenn die Frage der Ausdrucksenergie gelést ware, bliebe das 
Problem des Ausdrucksmittels noch offen, d.h. die Frage, warum sich 
die Erregung in Bewegungen der ScherenfiiBe entlidt und nicht in einer 
anderen Weise. Dieses Problem hat vor allem einen historischen Aspekt 
und betrifft in dieser Blickrichtung die Genese des Scherenfufes als 
Signalorgan. So wenig sich zu diesem Problem zur Zeit auch sagen la Bt, 
so hat die vergleichend-morphologische Betrachtung doch mindestens 
das eine gezeigt, daB die Winkschere viel weniger Eigenschaften hat, die 
man alg Anpassungen an ihre besondere Funktion deuten kénnte, als 
man auf den ersten Blick annehmen mochte. Ihr allgemeiner Habitus 
z. B. — extreme VergréBerung, besonders der Palma mit dem langen 
Daktylus und Index — kommt in vergleichbarer Auspragung auch bei 
nichtwinkenden Arten vor. Daraus ergibt sich, daB die fiir die Ent- 
stehung dieser Eigenschaften maBgeblichen Griinde nicht im unmittel- 
baren Zusammenhang mit der Verwendung des Organes als Winker 
stehen kénnen, sondern daB sie allgemeiner Art sein miissen. Im Zu- 
sammenhang mit dem Winken dirfte nur die feinere Ausgestaltung des 
groBen Chelipeden entstanden sein, vor allem seine Farbungseigentiim- 
lichkeiten. Demnach haben die phylogenetischen Vorlaiufer der Winker- 
krabben von der Méglichkeit einer neuen Verwendung eines Organs 
Gebrauch gemacht, das in ahnlicher Form sicher auch anderen Krabben 
zur Verfigung stand (und steht). Warum dies geschehen ist, bleibt eine 
offene Frage. Da es geschehen konnte, diirfte mit dem Ubergang zu 
einer Ernihrungsweise zusammenhingen, welche die Chelipeden von 
ihrer als urspriinglich anzunehmenden Funktion als BeiB- und Rei8- 
werkzeuge entlastete, wie das ja fiir Sedimentfresser in ausgesprochenem 
Ma8e gilt (vgl. hierzu ScHAFER). 

Im Rahmen unseres Versuches in die komplexe Grundlage der Wink- 
gebarde einzudringen, betrifft die Untersuchung des Ausdrucksmittels 
nur die Erméglichungsgriinde. Diese sind logisch zu unterscheiden von 
Verursachungsgriinden, wie sie eben bei der Behandlung der Frage nach 
der Ausdrucksenergie gestreift wurden. 


Ill. Ausdrucksform. 
Mit dem Ausdrucksmittel ist die Ausdrucksform schon bis zu einem 
gewissen Grade festgelegt, gleichwohl verbleibt ein Spielraum fiir ver- 
schiedene Moglichkeiten. Die Winkgebirde besteht im Ausschwingen 
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und Zusammenschlagen der groBen Schere. Das ist aber nicht die einzig 
mégliche Ausdrucksbewegung der Krabbenschere. Das Beispiel der 
stridulierenden Formen lehrt ,daB die Schere auch im angelegten Zustand 
als Ausdrucksorgan betiitigt werden kann. Sie dient dann aber nicht der 
Aussendung optischer sondern akustischer Signale. 


Im Verwandtschaftskreis der Winkerkrabben sind die Stridulationsorgane der 
Ocypoden am bekanntesten. Ocypode ceratophthalma tragt auf der Innenseite der 
Palma eine Schrilleiste, welche iiber eine quer dazu verlaufende Crista auf dem 
Ischium gestrichen werden kann. Ocypode gaudichaudii striduliert, in der Héhle 
hockend, wenn ein Artgenosse einzudringen sucht (CRANE 1941b). Cowxzs (1908) 
konnte bei Ocypode albicans die Stridulationsbewegung sehen, ohne aber etwas zu 
héren. Die Krebse stridulierten, wenn sie erregt schienen, auch wenn sie den Ver- 
such machten, einen von einem Artgenossen besetzten Wohngang zu erobern. Von 
besonderem Interesse ware es zu wissen, ob bei Ocypoden die Stridulation auch als 
spontane rhythmische Reizaussendung vorkommt, analog zu dem, was die Winker- 
krabben optisch leisten. Beziiglich Ocypode ceratophthalma schreibt ANDERSEN 
(1894): ,,The cause of the stridulation (einem vernehmlichen Quaken) was by no 

means apparent, the animals were all laing hidden in their burrovs, and sereval were 
croaking at the same time“ (p. 139). 

Stridulation kommt tibrigens auch bei der Gattung Uca vor. Nach Drm- 
BOWSKI (1925) striduliert Uca pugilator, wenn sich Artgenossen begegnen. Macht 
sich ein Eindringling am Eingang einer fremden Hohle durch Stridulation bemerk- 
bar, so antwortet ihm die Krabbe im Inneren in der gleichen Weise. Der Laut- 

-erzeugung liegt wohl die von Dremsowski als ,,shivering“ bezeichnete Bewegung 
zugrunde. Dabei wird die angelegte Schere etwa 10—12mal je Sekunde mit geringer 
Amplitude geschiittelt, wobei der ganze Korper mit ins Zittern gerit. Uber das 
Stridulieren anderer Winkerkrabben ist noch kaum etwas bekannt. So laBt sich 
auch vorlaufig die Frage nicht beantworten, wie weit die Stridulation stellvertretend 
fiir das Winken erfolgen kann. 


IV. Die Situation. 


Wenn wir uns fragen, wie sich die spezifische Bewegungsform der 
Chelipeden bei den Winkerkrabben — das ,,Winken” — erkliaren 
lieBe, so miissen wir die besondere Lebenssituation dieser Brachyuren 
in Betracht ziehen. Es entsteht die Aufgabe, den Situationstypus der 
Winkerkrabben zu beschreiben, d.h. diejenigen allgemeinen Ziige der 
Lebenssituation dieser Krebse herauszuarbeiten, welche ihnen als Win- 
kerkrabben eigentiimlich sind. Da das Material zu einer solchen Be- 
schreibung im Laufe der vorliegenden Untersuchung erarbeitet worden 
- ist, bedarf es nur noch einer Zusammenfassung unter dem angedeuteten 
Gesichtspunkt. 


Den Begriff der Situation habe ich bereits in einer Arbeit tiber die dkologische 
Physiologie des Seepferdchens (Hippocampus) verwendet‘. Er erwies sich frucht- 


17, vergl. Physiol. 38, (1951). — Im Sommersemester 1954 hat Herr Kollege 
Baron v. FreytaG gen. LOrincHorr ein Seminar iiber ,,Situation und Lage“ 
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bar fiir die Erfassung gewisser Higentiimlichkeiten der Organisation in bezug auf 
bestimmte Bedingungen der Umwelt. Die Beschreibung der Situation zielt auf die 
Befindlichkeit des Tieres soweit sie Bedingungsgrund seines Verhaltens ist. Diese 
Befindlichkeit ist’ bestimmt durch das Zusammentreffen von Eigenschaften auf 
seiten des Tieres mit Gegebenheiten seiner Umwelt. 


1. Siedlungsdichte. 


Wir hatten das Winken mit HEpIGER als eine Gebarde aufgefaBt, 
welche aus der gewodhnlichen Abwehrbewegung hervorgegangen ist. 
Sie unterscheidet sich von dieser dadurch, daB sie gewohnheitsmaBig 
in andauernder spontaner Wiederholung geaufert wird. Dieser ihr 
besonderer Charakter steht offenbar im Zusammenhang mit der groBen 
Siedlungsdichte der Winkerkrabben. Denn diese bringt die Individuen 
der Population in einen optischen Dauerkontakt, der sich seinerseits 
in jener anhaltenden GebiardeéuBerung widerspiegelt. 

Die Bedeutung der Siedlungsdichte tritt im Vergleich z. B. mit den 
Ocypoden hervor. Auch diese verhalten sich zwar aggressiv gegen- 
tiber ihren Artgenossen, aber diese Haltung findet keinen Niederschlag 
in optischer Signalgebung durch Winken, weil die Siedlungen! so locker 
sind, daB von optischem Dauerkontakt keine Rede sein kann. 

Auf der anderen Seite gibt es etliche Krabben, deren Siedlungsdichte 
derjenigen der Winkerkrabben gewif8 nicht nachsteht, soweit es sich 
nach den Angaben in der Literatur beurteilen la8t — und die trotzdem 
nicht ,,winken“. VERWeEy, der die Bedeutung der Siedlungsweise schon 
mit Nachdruck hervorgehoben hat, ohne freilich zu vermerken, daB sie 
erst im Zusammentreffen mit anderen Bedingungen wirksam ist, nennt 
Metaplax und Paracleistostoma als Brachyuren, ,,die das Winken haben 
sollten‘, denen es aber fehlt‘‘ (S. 210). Denn diese Krebse ahneln in 
allen wesentlichen Ziigen ihrer Lebensweise den Winkerkrebsen. Warum 
man bei ihnen die Winkgebirde vermiBt, laBt sich ohne besondere 
Untersuchung nicht sagen.. Man darf aber vermuten, daB der Antrieb 
fehlt, also die tragende physiologische Komponente (,, Ausdrucksenergie“). 
Man vergleiche auch Mycteris. Dort vermiBt man die aggressive Haltung 
gegentiber den Artgenossen giinzlich. Denn die Krebse schlieBen sich 
herdenweise auf ,,Tuchfiihlung‘’ zusammen, um als Sedimentfresser 
gemeinsam der Nahrungsaufnahme nachzugehen [HEBERER (1930), 
Cow.zs (1915)]. 


2. Ubersichtlichkeit des Gelindes. 
Es kann nicht scharf genug betont werden, daB alle fiir eine Ver- 
haltensweise relevanten Bedingungen fiir sich allein nichts erkliren, 


abgehalten, in dem wir den Begriff gemeinsam diskutiert haben. Eine eigene Unter- 
suchung, insbesondere die Abgrenzung gegeniiber dem Umweltbegriff, soll einer 
spateren Veréffentlichung vorbehalten bleiben. 

1 der Adulten. 
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da8 es vielmehr darauf ankommt, zu welcher Konfiguration von Griinden 
sie zusammentreten. Die Siedlungsdichte, als dkologischer Faktor, kann 
in dem eben besprochenen Sinne naturgem&8 nur dann Bedeutung er- 
langen, wenn sie auf seiten der Tiere einer hohen Leistungsfihigkeit der 
Optik begegnet, also einem anatomisch-physiologischen Faktor. Aber 
auch diese Bedingungen allein bedeuten wenig, wenn nicht eine gewisse 
Ubersichtlichkeit des Siedlungsgelindes optischen Kontakt allererst 
ermoglicht. Das ist auf den offenen Schlickflachen der Uca-Zone der 
Fall. Es gilt aber schon nicht mehr, oder viel weniger, z. B. fiir die 
Ucides-Zone mit ihrem dichten Gewirr von Stelzwurzeln. Es gilt auch 
nicht mehr etwa fiir den Biotop der Felskiiste, mit ihren kleinen und 
groBen Kliiften, ihren Nischen und Héhlungen, welche z. B. die darin 
hausenden Grapsiden optisch isolieren, selbst wenn sie nahe Nachbarn 
sind. Aus dieser Brachyurengruppe habe ich in Mittelamerika Pachy- 
grapsus transversus kennengelernt, eine Art, tiber welche eine eingehende 
Monographie von H1arr (1948) vorliegt. Diese Krabben erinnern als 
optisch wohlorientierte Weideginger, die auch am Tage aktiv sind, an 
die Winkerkrabben. Sie verhalten sich bei Begegnung gegeniiber ihren 
Artgenossen aggressiv und verfiigen tiber die Abwehrgebarde. DaB sie 
keine ,,Winker“ sind, dirfte unter anderem damit zusammenhingen, 
daB sie infolge der Beschaffenheit ihres Wohngebietes in relativer 
optischer Isolierung leben. 


3. Die Ernéhrungsweise. 


Siedlungsdichte und Offenheit des Gelindes erlangen ihre besondere 
Bedeutung als situative Bedingungen des Winkens erst im Zusammen- 
hang mit der eigentiimlichen Ernahrungsweise der Winkerkrabben. Als 
Sedimentfresser nehmen diese die Nahrung in kleinen Portionen auf, 
um in einem langwierigen ProzeB das Brauchbare vom Unverwertbaren 
zu trennen. Diese Ernahrungsweise zwingt die Krabben, lange Zeit an der 
Oberfliche des Bodens zu verweilen, und zwar entgegen einer bei 
Brachyuren sonst vorherrschenden Tendenz eine versteckte Lebensweise 
zu fihren. Einer Tendenz, welcher terricole Krabben mit anderer Nah- 
rung unter Umstinden ungehindert folgen koénnen; z. B. diejenigen, 
denen der Biotop die Méglichkeit bietet, sich von Blattern zu ernahren, 
die sie in die Hohle einschleppen kénnen. Man denke auch an Ocypode_ 
albicans, eine Krabbe, die pflanzliche und tierische Reste vom Strande 
aufliest und sie mit Vorliebe in den Wohngang bringt [Cow zs (1908)]. 
Die Winkerkrabben nun geraten gerade dadurch, daB sie als Weide- 
ginger einen groBen Teil ihres Lebens an der Bodenoberflache verbringen 
miissen, unter den HinfluB8 jener fir sie so bedeutsamen sozialen 


Situation. - 
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Y. SchluB. - 

Ich bin mir bewuB8t, daB es sich bei der hier versuchten Interpretation 
einer Verhaltensweise nur um einen ersten fragmentarischen Versuch 
handelt. Wenn ich diesen Versuch trotz aller Bedenken gewagt habe, 
so aus der Uberzeugung, da8 wir nur in dem unvermeidlichen Bestre- 
ben einer Zusammenfihrung der verschiedenen Aspekte zu einem tieferen 
Verstandnis der Verhaltensweisen der Tiere gelangen kénnen. Verhaltens- 
weisen stehen gleichsam im Schnittpunkt verschiedener Faktorenreihen, 
welche aus heterogenen Lebensbereichen stammen. Sie sind getragen von 
je besonderen Konfigurationen von Ursachen und Bedingungen, welche 
als Konstituenten in die artspezifische Lebenssituation eingehen. Die 
Analyse dieser Situationen ist eine geradezu unerschOpfliche Aufgabe. Thre 
Schwierigkeit darf kein AnlaG dafiir sein ihr auszuweichen. Ermutigend 
mag der Gedanke sein, da8 die Verhaltensforschung dadurch, daB sie 
die Gesichtspunkte verschiedener Disziplinen miteinander verbindet, ein- 
mal die Einheit der Zoologie als Wissenschaft wird férdern kénnen. 


Zusammenfassung. 

1. Das Winken von 9 Uca- bzw. Minuca-Arten der mittelamerikani- 
schen Kiiste wird beschrieben und verglichen. 

2. Auf Grund der Verteilung der terricolen Krabben an der Meeres- 
ktste wird eine Zoneneinteilung entworfen. 

3. Die Wohngiinge der betreffenden Krabben werden beschrieben. 

4. Die Nahrungsaufnahme der Winkerkrabben wird an Hand ana- 
tomischer Untersuchungen geschildert. Entgegen der herrschenden Auf- 
fassung wird festgestellt, daB die als Nahrung verwertbaren organischen 
Bestandteile des. aufgenommenen Sedimentes nicht mit den Mundteilen, 
sondern jedenfalls vorwiegend im Magen von der Masse des Unbrauch- 
baren getrennt werden. 

5. Die morphologisch-anatomischen Grundlagen der Winkgebirde 
werden beschrieben. Fiir die Beurteilung der Formunterschiede der 
Winkbewegung sind gewisse Baueigentiimlichkeiten wichtig. Der all- 
gemeine Bautypus der Winkschere darf nicht im Sinne einer Anpassung 
an ihre Verwendung als Signalorgan aufgefaBt werden, da er auch bei 
Nichtwinkern vorkommt. 

6. Die Arbeit sieht ihr Ergebnis weniger in der Beschreibung der 
neuen Tatsachen als in der Anwendung des Interpretationsverfahrens, 
welches aus der ausfiihrlichen Zusammenfassung S. 492ff. hervorgeht. 
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A. Einleitung und Stand des Wissens. 

Der Sexualdimorphismus der Uca-Arten in anatomischer, physio- 
logischer und verhaltensmaBiger Hinsicht hat seit der ersten Hialfte des 
vorigen Jahrhunderts eine Reihe von Bearbeitern gefunden und zu 
einer Anzahl recht unterschiedlicher Meinungen tiber Funktion und Be- 
deutung des bekannten Winkens der Mannchen gefihrt. So schreiben 
z. B. F. MULLER (1869), C. Darwin (1871) und A. Atcock (1902) dem 
-Winken mit der groBen Schere eine eindeutige Rolle im Sexualverhalten 
zu, indem dadurch die Geschlechtspartner sich gegenseitig erkennen 
und anlocken sollen. Spatere Beobachter jedoch diuBerten Zweifel an 
dieser Eindeutigkeit (s.z. B. A. S. Pears 1912 und 1914), und J. Vrr- 
wey (1930) spricht dem Winken jeglichen Zusammenhang mit Balz- 
und Sexualvorgingen ab und sieht in ihm ein klares Mittel zur Mar- 
kierung des Wohnhéhlenterritoriums und zur Abgrenzung der Nah- 
rungsaufnahmebezirke gegen mogliche Rivalen. H. HepicEr (1933a, b) 
kommt anlaflich einer Studie iiber die Winkerkrabben von Marokko 
(Uca tangeri Eypovx) zur gleichen Auffassung. Nach sehr eingehenden 


* Aus den Ergebnissen einer mit freundlicher Unterstiitzung der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft und des Kultusministeriums des Landes Nordrhein- 
Westfalen durchgefiihrten Forschungsreise nach Vorderindien unter Leitung von 
Herrn Professor Dr. B. Renscu. 
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Untersuchungen an den Uca-Arten der amerikanischen Kiisten kommt 
J. CRANE (1941 und 1943) zur Uberzeugung, daB ,,waving definitely 
plays a large part in courtship“ (1941, p. 152) und daB ,,each species 
proved to have a definite, individual display, differing... markedly 
from every other species observed“ (ibid.). 

Diese Verschiedenartigkeit der Meinungen hat offenbar folgende 
Griinde. Einmal ist die systematische Bearbeitung der Uca-Arten 
keineswegs erschépfend und vollstiindig durchgefiihrt worden, und 
mit der Differenzierung in systematische Kategorien diirfte zweifellos 
auch eine solche im Verhalten vor sich gegangen sein, die die beschrie- 
benen Auffassungsunterschiede erkliren konnte. Zum anderen muBten 
die meisten der vorliegenden Berichte aus éuBeren Griinden auf nur 
begrenzte Beobachtungsdauer des Materials im Freiland aufbauen. 
Noch gar nicht in Rechnung gestellt ist bei all diesen Untersuchungen 
die Méglichkeit oder gar Wahrscheinlichkeit des Auftretens geo- 
graphischer und 6kologischer Rassen mit entsprechend wieder ab- 
geinderten Verhaltensweisen. So darf man von jeder Mitteilung tiber 
Uca-Beobachtungen hoffen, daB sie mithilft, das noch so unvollkommene 
Bild tiber diese hochspezialisierte Crustaceengruppe und ihre Verhaltens- 
weisen zu vervollstandigen. 

Das ist auch der Grund fiir die Veréffentlichung der nachstehenden 
Mitteilungen, die — obwohl unvollstandig und ebenfalls unter zu 
kurzer Beobachtungszeit leidend — zugleich zu weiteren Studien 
anregen mdochten. 


B. Material und Methode. 


Im Rahmen der Vorderindien-Expedition RENSCH wares mir méglich, 2 Wochen 
ausschlieBlich dazu zu benutzen, die Population einer am Strande des Indischen 
Ozeans in Bandra bei Bombay gelegenen Uca-Bank zu studieren. Dieses wire 
mir nicht in dem MaBe méglich gewesen, wenn ich mich nicht der ausgezeichneten 
Gastfreundschaft und Hilfe unserer indischen Freunde Sati Att und Humayun 
ABDULALI hatte erfreuen kénnen, in deren Haus ich in nachster Nahe des Uca- 
Strandes wohnen durfte und so ganztigig — mit Ausnahme der Flutzeiten — 
arbeiten konnte. Den Genannten gebiihrt mein warmster Dank. 

Der Untergrund des Beobachtungsareals besteht aus sandigem 
Schlick, der bei jeder Tide trockenfallt. Wahrend der Beobachtungs- 
zeit vom 24. 5. bis 7. 6. 53 konnte ich noch nicht entscheiden, um welche 
der zahlreichen Uca-Arten es sich hier handelte, da mir die zur Bestim- 
mung notigen Mittel in Indien fehlten. So ergab sich die Arbeits- 
methode zwangslaufig: mdéglichst genaue Beobachtung und Regi- 
strierung des Verhaltens sowohl einzelner (markierter) Individuen wie 
auch der Population eines willkiirlich umgrenzten Bezirkes hinsichtlich 
der zeitlichen Aufeinanderfolge und Verteilung der verschiedenen 
Aktivititen, wie z. B. Nahrungsaufnahme, Kampf, Winken und 
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Hohlenbau. Es zeigte sich, daB sich ein Gebiet von 10 x 10 m von dem 
festgewahlten Sitzplatz eines Steines aus gut iiberblicken lieB, wobei 
ein Feldstecher 6 x 30 zur Wiedererkennung der markierten Individuen 
und zur Sicherung bestimmter Bewegungsablaufe gute Dienste leistete. 
Es war absolut notwendig, sich so ruhig wie méglich zu verhalten und 
Bewegungen weitestgehend einzuschrinken, da die Ucas die Anwesen- 
heit eines ruhenden Menschen auf so geringer Distanz nach kurzer 
Fluchtstimmung ,,vergessen‘‘, bei jeder kleinsten Bewegung aber 
wieder in den Hohlen verschwinden (s. dariitber auch S. 507). Die 
Wiedererkennung und Verfolgung bestimmter Individuen erfolgte teils 
an Hand typischer Scherenmerkmale (Beschidigungen oder Fehlen), 
zum tiberwiegenden Teil aber durch Aufkleben heller, mit Bleistift nume- 
rierter Leinwandstiickchen mittels wasserfesten Klebstoffes (,,Uhu‘‘) 
auf die dorsale Carapaxseite. 

Mit der 16 mm-Bolex-Filmkamera konnten einige Szenen an Ort und Stelle 
festgehalten werden, die spiter durch VergréBerung der Hinzelbilder und Messung 
der Abstainde bestimmter Bewegungsstufen einen ersten Einblick in die zeitlichen 
Verhaltnisse z. B. des Winkens der hier studierten Uca-Arten erlaubten. Fiir 
einige weiteren Aufnahmen benutzte ich die Kodak-Retina Ila mit optischem 
Naheinstellgerat. Zur Feststellung der Temperaturen in verschiedener Tiefe und 
an verschiedenen Stellen des Biotopes sowie der Buccal- und Carapaxtempera- 
turen der Tiere verwandte ich das elektrische Hautthermometer ,,Gekatest‘‘ der 
Firma Dr. Goedecke & Kleemann mit einer Thermonadel von 1mm Durchmesser 
und 1mm Lange des MeBkopfes, das im Bereich von 21—41°C auf + 14/,)°C 
genau miBt. Die Konservierung der nach Abschluf der Beobachtungsperiode 
gefangenen Tiere aus dem Arbeitsgebiet erfolgte in 10% Formol. Die Unter- 
suchung der l6ffelf6rmigen Haare (,,spoon-tipped hairs“, J. CRANE 1941) von 
Rand und Innenseite des Merus des 2. Maxillipeden geschah mit Hilfe des Mikro- 
skops, wobei ich die Ausmessung der Loffelgr6Be entweder direkt mit einem ge- 
eichten Okularmikrometer oder nach mit dem Lxrrrzschen Mikrophotoansatz her- 
gestellten Photographien vornahm. 

Die nach der Riickkehr vorgenommene Artbestimmung, die dankens- 
werterweise durch Herrn Dr. R. Botrr im Senckenberg-Museum Frank- 
furt a. M. und gleichzeitig durch mich an Vergleichsmaterial der Baye- 
rischen Staatssammlungen Miinchen durchgefiihrt wurde, ergab, dah 
es sich bei den beobachteten Tieren um die Arten Uca marionis (DEs- 
MAREST) f. nitidus (Dana) und Uca annulipes (LATREILLE) gehandelt 
hatte. Von diesen ist Uca marionis die deutlich groBere (CarapaxmaBe 
des gréBten beobachteten und gesammelten Tieres 26 x18 mm), wah- 
rend Uca annulipes in meinem Material nicht tiber eine Carapaxgrofe 
von 15 X11 mm hinauskommt. Dariiber hinaus ist — was ich wahrend 
der Beobachtungszeit noch nicht wuBte bzw. nicht glaubte annehmen 
zu diirfen — die anscheinend so variable Form und Konturierung der 
groBen Schere der Mannchen doch ein sicheres Unterscheidungs- 
merkmal der beiden Arten (s. Abb. 1). Mit Hilfe dieser beiden fiir 


meine Beobachtungen voll ausreichenden Merkmale Carapaxgr6Be und 
36* 
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Abb. 1. GréBte und kleinste groBe Schere der Mannchen von Uca marionis nitidus DANA 
(oben) und U. annulipes LATREILLE (unten). Zeichnung nach vergréBerter Photographie. 


Abb. 3. 


Abb. 2u. 3. Uca marionis nitidus (oben) und U. annulipes (unten) vor ihren Héhlen. 
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Sceherentyp 1a8t sich eine Zuordnung der von mir notierten bzw. film- 
und bildmaBig aufgenommenen Verhaltensweisen zur einen oder an- 
deren Art auch nachtraglich recht gut durchfiihren. Allerdings bezieht 
sich der gréfere Teil meiner Beobachtungen auf Uca marionis nitidus 
einfach aus dem Grunde, weil die gréBeren Tiere fiir den Uca-Anfinger 
die auffalligeren sind. Die Abb. 2 und 3 zeigen Vertreter der beiden 
Arten in ihrem Biotop. 


C. 
I. Uca und thr Biotop. 


Die Besiedlungsdichte zur Zeit der Beobachtungsperiode betrug 
nach Auszihlungen der Hohlen von insgesamt 5 Arealen von je 4 m2 
Gr6Be durchschnittlich 36 Hohlen je m?, die durchschnittliche Entfernung 
jeder Hohle von jeder nichsten demnach rund 17 cm. Nicht beriick- 
sichtigt sind hierbei die im weichen Schlick der ablaufenden Tide sich 
rasch ausebnenden flacheren Hohlen der Jungtiere. Da nach jeder 
Tide nur die besetzten Hoéhlen gedffnet werden, unbewohnte das Bild 
also nicht st6ren kénnen, und da die Zahlung vor dem Einsetzen der 
jeweiligen intertidalen Bauperiode (s. dazu S8.519—521) erfolgte, diirfte der 
angegebene Wert nicht zu hoch sein. Die Hohleneinginge lagen flach 
zu ebener Erde. Wall- oder schornsteinahnliche Bildungen sowie Luft- 
kammern, wie sie z. B. bei den Hohlen von U. pugilator (J. DEMBowskKY 
1926, J. CRANE 1941) zu finden sind, konnte ich in keinem Fall ent- 
decken. Die gré8te Tiefe, die ich durch Nachgraben der Hohlen fest- 
stellen konnte, betrug 95 cm bei einer stark landwarts gelegenen Hohle, 
wihrend die Mehrzahl der aufgegrabenen Hohlen 30—50 cm tief waren. 
Alle Bauten endigten in Grundwasser und boten ihrem Bewohner so 
die lebensnotwendige Moglichkeit, die Kiemen zu benetzen. Bauten 
mit mehr als einem Ausgang fand ich nicht, wohl gab es Ginge mit 
2 oder 3 Seitenzweigen. 

1. Temperaturverhiltnisse. Einige Angaben iiber die Temperaturen 
an verschiedenen Orten und in verschiedenen Tiefen mégen dazu bei- 
tragen, den Biotop naher zu charakterisieren: am 27. 5.53 um 12 Uhr 
maB ich im knietiefem Wasser des offenen Indischen Ozeans in 5 cm 
Tiefe + = 34,6°C, naher landwarts im knécheltiefen und ruhigeren 
Wasser t = 38,0°C, in einem etwa 1m? grofen abgeschlossenen, 
flachen Wasserloch mit rund 10 cm gréBter Tiefe ergab sich die durch- 
schnittliche Wassertemperatur zu 39,3° C, und der schwirzliche Schlick- 
boden zeigte eine Temperatur von 40,0°C an der Oberflache. In der 
erwaihnten Wasserlache fiihrten Vertreter beider Uca-Arten ein sichtlich 
aktives Dasein. Die Temperatur in den Héhlen ergab sich am 2. 6. 53 
in 5cm Tiefe im Durchschnitt von 10 Héhlen zu 30,5°C um 9 Uhr. 
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Um 11 Uhr hatte sie in den gleichen Héhlen unter gleichen MeSbedin- 
gungen 34,1°C und um 13 Uhr 36,4°C erreicht. Héher stieg sie in 
dieser Tiefe an keinem meiner Beobachtungstage. Um etwas tiber den 
Temperaturgang der an-diesem-Orte lebenden Ucas zu erfahren, holte 
ich am 31. 5.53 um 9.45 Uhr bei einer Bodentemperatur von 32,0°C in 
5 em Tiefe je 2 etwa gleich groBe Mannchen und Weibchen von marionis 
(Carapax etwa 19 x 16mm) aus ,,ihren‘‘ Héhlen, maf ihre Tempera- 
turen buccal und auf dem dorsalen Carapax, setzte sie einzeln in oben 
offenen Plexiglasbehaltern der Sonneneinstrahlung aus und verfolgte 
den buccalen Temperaturverlauf durch Ablesungen in Abstanden von 
30 sec. Die Tiere waren durch die Enge des Glasbehalters in ihren Be- 
wegungen nahezu vollig behindert. Den Temperaturverlauf zeigt 
Tabelle 1. Die héchste erreichbare Buccaltemperatur nach 1/,stiindiger 
Sonneneinstrahlung betrug demnach 35,5°C, die sich im Laufe der 
nichsten 15 min nicht veranderte, so dai ich den Versuch abbrach. 
Man geht wohl nicht fehl in der Annahme, da die gegeniiber der AuBen- 
temperatur niedriger gehaltene Buccaltemperatur durch Wasserver- 
dunstung erreicht wird. Bei Fortsetzung solcher Versuche fand J. VER- 
wey bei 5 U. signatus von Java, da Lufttemperaturen von 40,6°C 
1 Std lang ertragen wurden. Leider konnten die Eigentemperaturen 
der Tiere nicht ermittelt werden, so da es nicht ganz klar zu sein 


Tabelle 1. Buccaltemperaturen von je 2 Mannchen und Weibchen von Uca marionis 
nitidus bei steigender AuBentemperatur (in °C). 


Mannchen |} Luft im | Weibchen | Maénnchen| Luft im | Weibchen 
i Behalter 1 2 Behalter 2 
. 
MeBabstand 32,2 35,2 81,9 | 33,6 | 35,0 34,8 
je 30 sec 32,4 31,4 33,8 | 34,4 
32,6 32,0 33,8 34,4 
SV AT 35,9 32,3 33,8 35,8 34,2 
33,0 32,3 34,0 34,0 
33,0 32,5 34,1 34,0 
33,2 32,6 34,3 34,5 
33,6 36,3 32,8 34,1 36,7 34,6 
33,6 33,0 34,4 34,9 
33,6 33,3 34,7 35,0 
34,0 30,7, 1} 30;0) 3553 
34,2 37,4 34,1 35,3 lee BODES 
34,6 34,2 35,3 35,2, 
34.6 34.2 35,4 35,2 
34.8 34.9 35,4 35,2 
35,1 37,4 34.3 35,4 37,9 35,2 
35,2 34,5 35,4 35,3 
35,3 34,8 35,4 35,3 
35,5 35,0 35,5 35,3 
35,5 37,4 35,3 35,4 37,9 35,3 
Stay = | 35,3 35,4 Soe 
Nach 15 min 35,5 39,4 35,3 35,4 39,8 | “ante 
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scheint, ob Uberhitzung und damit irreversible Koagulation des Ei- 
weiBes oder Wassermangel am und im Tierkérper und damit Erstickung 
die primare Ursache fiir den Tod der Ucas war, wenn auch der Autor 
der ersteren Ansicht zuneigt. 

2. Feindverhalten. Das Verhalten der Ucas gegeniiber Feinden ist 
mit wenigen Worten beschrieben. Als natiirliche Feinde kommen haupt- 
sichlich die zahlreichen Krahen (Corvus splendens), die Kuhreiher 
( Bubulcus ibis), sowie die kleinen Reisfeldreiher (Ardeola grayii) in Be- 
tracht. Die oft zu beobachtende Fluchtreaktion der Ucas gegeniiber 
diesen Vogelarten durch blitzartiges Einfahren in die Héhlen erfolgte 
nur, wenn die Vogel nicht hoher als rund 10 m iiber das Gelinde hin- 
wegflogen. Dabei schien es mir oft so, als ob die Mannchen zuerst 
fliichteten, wahrend die Weibchen und besonders die Jungtiere deut- 
lich weniger rasch fluchtbereit waren. Vor allem letztere wurden auch 
bevorzugt ein Opfer der Krahen, was ein Blick durch den Feldstecher 
immer wieder dann zeigte, wenn man zunachst glaubte, eine fressende 
Krahe nahme irgendwelche Schlickpartikel auf. Stets handelte es sich da- 
bei um die dunkelgrau gefarbten jiingeren Tiere oder auch manchmal 
um Weibchen. Ich sah nie, da ein Uca-Minnchen erbeutet wurde. Wohl 
geschieht dies — nach miindlicher Mitteilung von HuMayun ABDULALI — 
durch den von Juli bis Marz hier anzutreffenden Numenius phaeopus, der 
mit seinem gebogenen Schnabel in die Hohlen der Ucas faihrt, den Be- 
wohner haufig erfaBt, die groBe Schere der Mannchen zur Autotomie bringt, 
sich aber dadurch nicht bluffen 148t, sondern sich sofort dem davoneilenden 
Krebs als der eigentlichen Beute zuwendet. Das Fluchtverhalten zum 
Menschen setzt bei Annaherung in aufrechter Haltung bei rund 8 bis 
10 m ein, wobei die Mannchen in der Regel mit der kleinen Schere zu- 
erst einfahren, so daB die groBe dem eventuell folgenden Gegner zu- 
erst entgegentritt. Letzteres Verhalten berichtet auch H. HEDIGER 
von U.tangeri aus dem Regreg-Delta von Rabat. Von einem Ver- 
schlieBen des Hoéhleneinganges, wie es nach Brehms Tierleben (2. Neu- 
druck der 4. Auflage 1921) erfolgen soll, ,,indem der Krebs sich der 
groBen Schere bedient, um den Eingang zu seinem Erdloch zuzuhalten“ 
(S. 699), kann auch bei meinen Ucas keine Rede sein. Bemerkenswert 
ist, daB blofe Beschattung keine Fluchtreaktion ausliste, solange der 
schattenwerfende Gegenstand nicht selbst auslésend wirkte. (Nach 
G. Heserer 1930 reagieren die kleinen Scopimera-Krabben — ebenfalls 
Bewohner des Schlickstrandes — auch auf ,,geringste Bewegung und 
plétzliche Beschattung“ mit blitzschneller Flucht in ihre Lécher [S. 63], 
wobei allerdings der Einflu8 der Bewegung des schattenspendenden 
Gegenstandes nicht besonders beachtet worden zu sein scheint.) Das 
war leicht festzustellen, wenn ich bei sehr schraég einstrahlender Abend- 
sonne kurz vor Dimmerungseinbruch auf meinem Beobachtungsstein 
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sitzend mit der Hand den zugehérigen Schatten erst in etwa 10—15 m 
Entfernung auf die Tiere fallen lieB, wobei ich mich selbst also aufer- 
halb ihrer Fluchtdistanz befand. Selbst durch intensives Hin- und Her- 
bewegen des Schattens konnte ich keine Fluchtreaktion bewirken. Auch 
die Schatten der den nahegelegenen Santa Cruz-Flughafen ansteuern- 
den Flugzeuge listen nie eine Fluchtreaktion aus. Wohl aber vermochten 
dieses ein Kuhreiher und ein Reisfeldreiher, die sofort danach in rund 
3m Hohe vorbeiflogen. Dieser Befund deutet vielleicht auf ein gut 
entwickeltes Seh- und Unterscheidungsvermégen hin, das wahrschein- 
lich sogar bis zum wohlausgebildeten Formsehen reicht, wofiir unten 
S. 516 noch Hinweise gegeben werden. Fir die Sehscharfe von 
U. pugnax hat L. B. CLark (1935) mit optomotorischer Untersuchungs- 
methode den Wert von 3,87° gefunden, der aber aus mancherlei Griin- 
den vielleicht als zu groB angesehen werden muB. Der Durchschnittswert 
der Zeit, die vom fluchtartigen Einfahren bis zum ersten Hervorschauen 
aus der Hohle vergehen muBte, betrug fiir die marionis-Mannchen (nur 
diese habe ich leider notiert) etwa 30 sec, vorausgesetzt, da man sich 
nach der Fluchtausl6sung vollig ruhig am Ort verhielt. Das Hervor- 
schauen nach der Flucht erfolgte meist nicht etwa zégernd und langsam 
sich vorwdrtsschiebend, sondern durch kurzes, rasches HervorschieBen 
des ganzen Korpers und sofortiges Wiedereinfahren. 


II. Nahrungsaufnahme. 


Innerhalb 5 min nach Freiwerden der Hohlen vom Wasser der abziehen- 
den Tide erschienen die ersten Uca beider Arten, und zwar zuerst die 
Jungtiere und Weibchen, dann erst die Mannchen. Nach DurchstoBen 
des den Héhleneingang deckenden Schlickpropfens (s. 8. 520) besei- 
tigten sie etwaige Verunreinigungen an Augenstielen und groBer Schere. 
Die Augenstiele wurden dabei mit Hilfe des Endopoditen des 3. Maxilli- 
peds gereinigt, ganz entsprechend der Schilderung des gleichen Vor- 
ganges durch J. VERWEY bei U. signatus. Nicht selten sah ich noch eine 
weitere Art der Augenstielreinigung, bei der entweder die kleine Schere 
in recht minutidser Zielsicherheit die Schlickteilchen von den Augen 
und Augenstielen ablas oder-die letzteren einfach durch die kleine 
Schere hindurchgezogen und so gesiubert wurden Die Reinigung der 


groBen Schere erfolgte stets durch Ablesen der Schmutzteile mittels 
der kleinen. 


Nach geringfiigigen Bauarbeiten an der Hohle, die sich meistens auf 
das Wegtragen von 2 oder 3 Schlammklumpen beschrankten, setzte 
dann die Aufnahme der bekanntlich aus dem organischen Material des 
Schlicks bestehenden Nahrung ein. Sie erfolgte bei beiden Arten in 
prinzipiell gleicher Weise, indem die Weibchen mit beiden Scheren, die 
Mannchen nur mit der kleinen Schere Schlickbrocken bestimmter GroBe 
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von der Oberflache lésten und zum Munde fiihrten. Auszéihlungen der 
Haufigkeit der zum Munde fiihrenden Handbewegungen von je 6 U. 
marvonis tiber je 20 sec in einem Zustand offenbar reiner Fre8stimmung 
(es gibt auch Uberginge und Zwischenstufen von Fressen und z. B. 
Winken, s. unten) ergaben fiir die Weibchen einen Durchschnitt von 
18mal in 10 sec, fiir die Mannchen mit ihrer nur einen’ aktiven Schere 
einen solchen von 15mal in 10 sec. Die Handbewegungen besonders bei 
den Weibchen machen einen eigenartig ,,menschlichen‘‘ Eindruck, 


linke ___rechte Heine Schere 
6 6 
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Abb. 4. Abb. 5. 


Abb. 4. Weibchen von Uca marionis nitidus bei der Nahrungsaufnahme. 
(Nach Filmprotokoll.) 


Abb. 5. Unabhangigkeit und zeitlicher Verlauf der Nahrungsaufnahmebewegungen bei 
Uca marionis nitidus; links Weibchen, rechts Maénnchen. (Nach Filmprotokoll.) 


wovon Abb. 4 einen Begriff zu geben versucht. Dieser Eindruck ver- 
starkt sich noch, wenn etwa mit den Schlickbrocken ein langer Algen- 
faden mit zum Munde gefiithrt worden ist und die eine Hand versucht, den 
Faden gegen die eifrig arbeitenden Mundwerkzeuge straffzuhalten, wah- 
rend die anderein scheinbarer Unabhangigkeit fortfahrt, Nahrungsbrocken 
zum Munde zu bringen. Die bewegungsrhythmische Unabhangigkeit der 
beiden Hande zeigt sich auch darin, dai bei den Weibchen nicht etwa 
streng rechts und links abwechselnd Nahrungsbrocken aufgenommen wer- 
den, sondern jede Hand so lange am Boden verbleibt, bis sie mit den 
jeweils vorliegenden Bedingungen (Harte des Bodens usw.) fertig geworden 
ist. Bei den Mannchen dokumentiert sich der unabhangige Gebrauch 
der beiden Scheren dariiber hinaus noch darin, daB z. B. in Ubergangs- 
phasen vom Fressen zum Winken die groBe Schere schon winken kann, 
wihrend die kleine noch durchaus normal mit der Nahrungsaufnahme 
beschiiftigt ist. Die Auswertung eines Filmstreifens lieferte das in Abb. 5 
dargestellte Schaubild iiber die zeitlichen Verhaltnisse und die Unab- 
hangigkeit der Hinde bei der Nahrungsaufnahme in einem Zustand offen- 
bar maximaler Frefstimmung. Es zeigt, da die kleine Schere beim 
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Mannchen jeweils linger am Mund blieb als die des Weibchens, womit 
vielleicht ein Ausgleich des mannlichen Handicaps, nur mit einer Hand 
essen zu kénnen, gegeben sein mag, indem die eine Hand jeweils mit einer 
Bewegung mehr Nahrung dem Munde iibergibt, als dies beim Weibchen 
der Fallist. Die in Abb. 6 noch einmal gezeigten, von friiheren Autoren 
schon oft beschriebenen Schlickkugeln, die aus dem von den Mundwerk- 
zeugen wieder abgegebenen Bodenmaterial bestehen, hatten auf dem 
gréBtenteils sehr weichen Schlickboden nicht lange Bestand und ebneten 


Abb. 6. Die bei der Nahein giaumalale euiiies entstehenden Ricmaleumicen Figuren 
aus -abgelehnten Schlickkugeln. 

sich nach ihrer Bildung bald wieder ein. Ihre sternformige Anordnung 
erklart sich bekanntlich aus den linear vom Hohlenausgang fortschrei- 
tenden Bewegungen des Tieres, wobei die Schlickballen jeweils links oder 
rechts — je nach der ,,Handigkeit“* der Uca — vom Ko6rper abgelegt 
werden und so eine mehr oder weniger gerade Linie bilden. Die verschie- 
denen Strahlen der sternformigen Figur entstehen durch die nach Flucht- 
reaktionen wieder von der Hoéhle aus beginnenden FreBpfade des Tieres. 

Die Einzelheiten der Nahrungsaufnahme und die Rolle, die die ver- 
schiedenen Mundgliedmafen bei der Sortierung von genieBbarem und 
abzulehnendem Material spielen, sind bis jetzt noch nicht geklart. Man 
vergleiche hierzu die Beschreibungen bei A. S. Pearse (1912), J. Ver- 
wey und J. Crane. GemaB der mir zugingigen Literatur hat J. CRANE 
als erste auf die mégliche Funktion der l6ffelf6rmigen Haare (,,spoon- 
tipped hairs‘) auf dem Meropoditen des 2. Maxillipeds bei der Sortierung 
des Nahrungsmaterials hingewiesen. Da diesen interessanten Strukturen 
dariiber hinaus species- bzw. speciesgruppen-systematische Bedeutung 
zuzukommen scheint, seien die beiden typischen Formen der spoon- 
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tipped hairs meiner beiden Uca-Arten im Mikrophotogramm gezeigt 
(Abb. 7 und 8). Messungen dieser Haare an verschieden groBen Tieren 
beider Arten ergaben, da die Dimensionen der ,,Léffel‘‘ unverhiltnis- 
‘maBbig wenig mit der KérpergréBe variieren. So zeigten Individuen von 
U. marionis mit einem Carapaxma8 von 13 x 8 mm eine durchschnitt- 
liche Breite der Léffel von 0,046 mm, die groBten Exemplare von bis 
zu 26 17,5 mm dagegen nur eine solche von 0,069 mm (Messungen 
an homologen Stellen, und zwar dort, wo die groBten Léffel des Indi- 
viduums stehen, d. h. am inneren Rande des distalen Drittels des Mero- 


Abb. 7. Abb. &. 
Abb. 7 u. 8. Die loffelf6rmigen Haare von Uca marionis nitidus (links) und U. annulipes 
: (rechts). Ma8stab 0,1 mm. 


poditen des 2. Maxillipeds). Bei U.annulipes betrugen die entsprechenden 
MaBe 0,032 mm und 0,046 mm bei Carapaxdimensionen von 8 x 4,5 mm 
bis 15 x1llmm. Die geringen GroBenunterschiede der Léoffeldimen- 
sionen von rund . 1—2 Hundertstelmillimetern zwischen den stark 
unterschiedenen Extremvarianten der KorpergroBe schlieBen wohl 
eine Vermutung bei der noch ungeklairten Nahrungsaufnahmetechnik 
von Uca aus: die, daB groBe Individuen die gréBeren Partikel und kleine 
die kleineren Teile aus dem aufgenommenen Schlickgemisch aktiv 
auswahlen. Die Auswahl der Nahrung liefe sich vielmehr fast rein 
mechanisch so erklaren, da das feuchte Schlickgemisch immer feiner 
werdende ,,Siebe‘‘ aus l6ffelf6rmigen Haaren passieren mu, je weiter 
es von den 3. iiber die 2. zu den-1. Maxillipeden usw. fortgeleitet wird. 
So ergeben sich z. B. die Abstinde der Haare (von ebenfalls annahernd 
loffelf6rmiger, wenn auch weniger kompliziert gefiederter Form) auf 
dem 1. Maxilliped bei einem marionis-Exemplar von z. B. 24 x 15 mm 
CarapaxgréBe zu nur rund 0,011 mm, und die Léffelbreite selbst be- 
tragt hier an diesem bereits weit schlundwarts gelegenen Abschnitt 
nur noch 0,022 mm, wahrend die weiter aufen fungierenden Loffel auf 
dem 2.Maxilliped bei einem Exemplar dieser GréBenklasse rund 
0,052 mm breit sind und entsprechend weitere Abstaénde voneinander 
aufweisen. Bei Individuen anderer K6érperdimensionen lieBen sich bei 
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beiden Arten ihnliche Verhiltnisse feststellen, doch soll im Rahmen der 
vorliegenden Arbeit nicht naher auf dieses Problem eingegangen sein, 
zumal eine Erweiterung der Befunde durch messende Beobachtungen 
und Versuche an lebendem Material beabsichtigt ist (Zusatz bei Kor- 
rektur: inzwischen begonnen). 


III. Winken, Kampf, ,,Revierbesitz“ und Kopulation. 


Auf die nach Ablaufen der Flut als erste einsetzende Periode eifriger 
Nahrungsaufnahme, wahrend der man nur gelegentlich kurze Kampfe 


0 i 2 SR 4 Vierte/—sec 


Abb. 9. Zeitlicher und morphologischer Verlauf des typischen Winkens von Uca marionis 
nitidus. Beachte den kurzen Abwartsschlag der groBen Schere am Ende des Winkaktes. 
(Nach Filmprotokoll.) 


der Mannchen beobachten konnte, wenn diese sich zufallig beim Fressen 
zu nahe kamen, folgte als nichste die des Winkens und Kampfens, in 
der auch die beobachteten Kopulationen auftraten. Friihestens 21 und 
spatestens 38 min nach Tidenabzug sah ich das erste voll ausgeprigte 
Winken. Daten tiber Zaihlungen der einzelnen Winkakte unter Be- 
nutzung der Stoppuhr haben nur Sinn, wenn man dabei bedenkt, daB 
ein bestimmtes Individuum je nach Erregungshohe verschieden haufig 
und sogar verschiedenartig winkt. Zunachst erhielt ich bei Zahlung 
der Winkfrequenz wahrend je 1 min an 20 groBen Individuen von U. 
marionis den Durchschnittswert von 1/, Hz. Zahlungen an einzelnen 
Tieren in verschiedenen Erregungszustanden zeigten dann als kiirze- 
sten zeitlichen Winkabstand den Wert von nicht ganz 1 sec. Durch 
Auswertung der Filmbilder von 24 vollstiindigen Winkaktionen ergab 
sich als kiirzeste Winkfolge fir U. marionis ein Bildabstand von 12 Bil- 
dern im l6er Gang, was einer Zeitdauer von 3/, sec entspricht. Es ist 
aus der recht guten Ubereinstimmung von Freilandbeobachtungen und 
Filmauswertung also wahrscheinlich, da&B U. marionis nicht schneller 
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als mit */, sec Abstand einen Winkakt auf den anderen folgen lassen kann. 
Diese Frequenz wird auch wohl nur bei maximaler Balzerregung er- 
reicht. Daf die Beobachtungszeit in der Balzsaison lag, wurde durch 
das Auftreten von zahlreichen eiertragenden Weibchen bestiitigt. Ob 
allerdings eine weitere Steigerung der Balztatigkeit und damit eine 
moégliche Erhéhung der Winkfrequenz bei eventuell verschobenem 
Schwerpunkt der Balzperiode vorkommen kann, miissen weitere Beob- 
achtungen lehren. Der einzelne Winkakt stellt sich fiir U. marionis 
so dar, wie er in den nach Filmbildern gezeichneten Bildfolgen der 
Abb. 9 gezeigt wird. Die 

groBe Schere wird also aus tor wri iain aie es 
der Ruhelage nach oben- ‘ : ‘ 7 es 
auBen gefiihrt, wobei sie 


etwas ,,gedffnet‘‘ wirkt, je- oe eee 


denfalls beriihren sich der ly Sere ee Se aaa ee eS 
S © Abb. 10. Zeitlicher Verlauf der Scherenbewegung 


Dactylopodit und die Spitze eines Uca marionis nitidus-Minnchens in maximaler 
: : : Winkstimmung (oben) und subjektive Auffalligkeit 
des Propoditen nicht. Die der einzelnen Bewegungsphasen des obigen Vorganges 


Dauer dieser Aufwiartsbe- (unten). (Nach Filmprotokoll.) 
wegung kann von 3/, sec an 

aufwarts betragen. Die dann folgende Einwartsabwartsbewegung ist da- 
gegen zeitlich viel konstanter und wahrt selten 3/,,, in der weitaus tiber- 
wiegen den Zahl der ausgewerteten Falle (21mal von 24) ?/,, sec, liegt also 
zwischen 1/; und 1/, sec. Diese rasche Abwartsbewegung der Scheren 
nach dem langsamen Aufwartsfiihren hat auf den Beobachter eine stark 
auffallende Wirkung, sie setzt eine Art ,,off-Effekt“ und hat einen 
geradezu auffordernden Winkcharakter. Die Diagramme der Abb. 10 
versuchen diesen Eindruck zu vermitteln, wenngleich es auch schwierig 
ist, den zeitlichen Ablauf durch das raéumliche Nebeneinander zu er- 
setzen. Kurz vor Beginn der Hinwirtsabwiartsbewegung hat die win- 
kende Uca den maximalen Streckungsgrad ihrer Gehbeine erreicht, 
das Tier steht also auf den ,,Zehenspitzen“, wobei aber alle Beine mit 
dem Boden in Beriihrung bleiben. Die kleine Schere macht bei Tieren 
in maximaler Winkstimmung die Bewegungen der groBen in ganz 
entsprechender Weise mit, die natiirlich bei weitem nicht so auffallen. 
Es wird von Interesse sein, zu erfahren, ob diese Verhaltensweise art- 
oder artgruppenspezifisch ist (nach Abbildungen von A. S. PEARSE 
z. B. ist bei Uca pugilator die kleine Schere am Winken nicht beteiligt), 
oder ob die in der Literatur verzeichneten Differenzen nur verschieden 
hohen Balzerregungszustiinden ihre Entstehung verdanken und die 
parallelen Winkbewegungen der kleinen Schere in maximaler Wink- 
stimmung allen Uca-Arten gemeinsam sind. Daf eine engere und offen- 
bar schon tiefer organisierte Betatigungskorrelation zwischen der 
groBen und kleinen Schere bestehen kann, zeigt sich z. B. auch darin, 
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daB sogar die Weibchen beider Arten beim Drohen beide Scheren nach 
oben auswiarts strecken (s. dazu auch S. 516). Der Grad der Auswarts- 
stellung der grof%en Schere beim Beginn der Einwartsabwartsphase, 
also der ,,Armstreckungswinkel‘‘, scheint — auch unter Beriicksichti- 
gung verschieden hoher Erregungszustiinde — bei beiden Uca-Arten, 
aber auch bei kleinen und groBen Individuen der marionis-Art ver- 
schieden zu sein: ich sah nimlich niemals eine marionis der sehr groBen 
Klassen (mit einer CarapaxgréBe von etwa 26 x 16mm oder mehr) 
die gro%e Schere wesentlich weiter nach auBen fihren als dies in 


Abb. llau. b. Armstreckungswinkel kurz vor Beginn der Abwartsbewegung bei kleinen 
und normal groBen (a) und bei sehr groBen Individuen (b) von Uca marionis nitidus. 
(Nach Filmprotokoll.) 


Abb. 11b gezeigt ist, waihrend die kleinen Individuen von marionis 
und die ja durchweg kleinen von annulipes die groBe Schere sichtlich 
weiter nach seitwarts oben-auBen strecken. Diese Tatsache war an 
Ort und Stelle so auffillig — sie fiel Humayun ABDULALI selbst bei 
einem kurzen Besuch des Beobachtungsgebietes auf —, daB ich begann, 
den Kérper und die einzelnen Teile der Schere dieser groBen und einiger 
anderer Exemplare im frischen Zustande zu wagen (Athertétung). 
Offenbar scheinen die durch die positive Wachstumsallometrie der 
groBen Schere (mit Zentrum im Propoditen derselben, s. J. S. HuxtEy 
und F. 8S. CatLow 1933) bedingten Gewichtsverschiebungen eine solche 
Verhaltensinderung zu erzwingen. Die wenigen, hier interessierenden 
Ausziige aus den Gewichtsdaten (Tabelle 2) zeigen, daB im Extrem- 
fall bei einem Korpergewicht von 7,40 g der Scherenanteil 3,56 g be- 
tragt, also fast die Halfte ausmacht. Ich habe die 4 Exemplare 14—17 
der Tabelle 2 5 Tage lang markiert beobachtet, bevor ich sie einfing 
und wiagte. Ihre Winkfrequenz war manchmal maximal, aber niemals 
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Tabelle 2. Stark positiv allometrisch ansteigendes Scherengewicht mit steigendem 
Gesamtkorpergewicht bei Uca marionis nitidus (Nr. 8—17 ) und U. annulipes 
(Nr. 1—7). 


K6orper- Scheren- Ko6rper- Scheren- 
Nr. gewicht gewicht Nr. gewicht gewicht 
g g 
il 0,22 0,05 
2 0,23 0,06 et: 3,90 1,65 
3 0,35 0,14 12 3,92 157 
4 0,45 0,15 13 7,00 2,61 
5 0,55 0,18 14 7,18 2,66 
6 1,40 0,35 15 7,30 2,75 
7 1,60 0,53 16 7,33 2,69 
8 2,40 0,87 17 7,40 3,56 
9 3,30 1,06 


konnte man einen ,,normal“ groBen Armstreckungswinkel bemerken. 
Aus rein statischen Griinden diirfte es einem Individuum, das allo- 
metrisch derartig ,,overbalanced“ (J. S. Huxtey in H. G. Wetis und 
Mitarbeiter 1931, S. 329) ist, unmoglich sein, den Protopoditen der 
groBen Schere in die ,,normale“ seitliche Aufwartsstreckung zu bringen, 
da das dabei und bei der ruckartig einsetzenden Einwirtsabwarts- 
bewegung der groBen Schere auftretende Drehmoment das System 
Tierk6rper unweigerlich der Gefahr des Umkippens aussetzen wiirde, 
zumal die stets notwendig auftretende Erhebung des ganzen Tieres 
auf die Zehenspitzen den labilen Zustand des Systems nur nocherhdhen 
dirfte. Die kleinen Individuen, besonders die der annulipes-Art, 
fiihren den groBen Chelipeden deutlich weiter seitlich auswarts. Auch 
J. VERWEY berichtet iiber einen solchen Unterschied in der Winkart 
von U. signatus und U.consobrinus DE Man, von dem er sagt, daB 
consobrinus beim Winken viel weiter ausschligt als signatus. Dies sei 
die Folge eines morphologischen Unterschiedes, denn der groBe Cheliped 
von consobrinus ist, auch in seinem basalen Teil, linger als der von 
signatus. Da aber aus den VeRweyschen Daten hervorgeht, daB die 
Individuen von signatus durchschnittlich deutlich grodBer als die von 
consobrinus (die annulipes in GroBe und Form sehr ahnlich sind) waren, 
k6énnte man auch hier daran denken, dem Gewicht der allometrisch 
mit steigender absoluter Kérpergréfe so stark vergroBerten grofen 
Schere einen wesentlichen Einflu8 auf den Winktyp der groBeren Art 
bzw. der gréBeren Individuen zuzuschreiben. 


Abgesehen von der Phase der Nahrungsaufnahme nach ab- und 
der des Hohlenbaus vor auflaufender Flut setzte das Winken stets 
ein, wenn ein Weibchen in der Nahe war. Wiederholt sah ich aber 
auch, wie ein fressendes Mannchen, dessen Riickenseite zum wink- 
lustigen Partner gerichtet und dessen groBe Schere in Ruhestellung am 
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Boden war, das Winken ausléste. Méglicherweise ist das Formseh- 
vermégen so weit ausgebildet, daB die Weibchen tatsaichlich an der 
fehlenden groBen Schere erkannt werden, wie das J. VERWEY bereits 
vermutet hat. Haiufig kehrte das winkende dem angewinkten Tier die 
Riickenseite zu, wobei ja dank des groBen binokularen Sehraumes das 
Gesichtsfeld keine EinbuBe erleiden diirfte (s. L. B. CLarK 1935 und 
W. v. BupDENBROCK 1944). 

Das hier beschriebene Winken kann sowohl im Stehenbleiben an 
Ort und Stelle, als auch in der seitlichen Vorwartsbewegung erfolgen. 
So notierte ich z. B. von einem markierten marionis-Mannchen, dab 

| es einWeibchen 5mal mit der Rik- 
kenseite zu diesem gekehrt unter 
fortwihrendem Winken umkreiste, 
es also formlich umtanzte. Als dar- 
auf eine Krahe in rund 3m Hohe 
vorbeiflog und alle ibrigen Ucas in 
den Léchern verschwanden, vertfiel 
das tanzende Mannchen in ein star- 
res Dauerrecken beider Scheren 
nach seitlich-oben, in dem es gut 
15 see verblieb. Ich habe nie eine 
Reaktion der Weibchen auf das 
Winken der Mannchen hin beob- 
achten kénnen, was bis jetzt die 
meisten anderen Uca-Beobachter 
— Bias ~  Jeider ebenfalls berichten muBten. 
Abb. 12. Drohen der Weibchen yon Uca oA Ee 
marionis nitidus mit nach seitwirts-oben Anderen Mannchen gegenitiber 
gereckten Scheren. (Nach Filmprotokoll.) wird mit Drohen oder Kampf be- 
gegnet. Das Drohen erfolgt durch 
Aufrichten des Koérpers auf die Zehenspitzen wie beim Winken, wobei 
beide Scheren seitwirts nach oben abgespreizt werden. In dieser Stel- 
lung verharrten einige Tiere bis zu 20 sec. Auch die Weibchen drohen 
in genau gleicher Weise (s. Abb. 12). J. VeRwry und H. HEpIcER 
meinen, da die Weibchen nicht drohen, da sie ,,ne possedes pas d’armes 
efficaces‘‘ (S. 256, 1933a). Das Auswirtsweisen der Scherenarme ist als 
Drohgebirde bei Brachyuren weit verbreitet (s. auch J. Verwey, H. 
Hepicer und J. CrAng), so da es unter giinstigeren Bedingungen sehr 
wahrscheinlich auch bei den von anderen Autoren studierten Uca-Arten 
zu beobachten sein diirfte, zumal A. S. Pearse und J. CRANE das 
Drohen der Weibchen ebenfalls von U. pugnax Smrre berichten. 

Der Kampf der Mannchen ist von J. Verwey, J. CRANE und an- 
deren in extenso geschildert worden, und fiir die von mir beobachteten 
Arten habe ich deren Erklarungen nichts hinzuzufiigen. Beschrieben 
werden muB dagegen der Kampf der marionis- und annulipes-Weib- 
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chen, da auch hier einige Autoren den Weibchen jeglichen Kampf ab- 
sprachen bzw. ein solcher in der Literatur kaum erwahnt worden ist. 
Wenn sich 2 Weibchen nach der Fre8- und vor der Bauphase auf nahe 
Distanz begegnen, so richten sie sich haufig auf die Zehenspitzen, 
drohen also kurz und stellen sich mit einer Beinseite zum Gegner ge- 
wandt, wobei sie unter schiebenden Bewegungen des Korpers rasche 
Schlage mit den drei vorderen Schreitbeinen und manchmal der Schere 
der betreffenden Seite austeilen, so daB man an das Abfeuern einer 
Schiffsbreitseite erinnert wird. Wie beim Kampf der Mannchen, so 
endet auch hier das Duell mit der Flucht des Schwacheren. Kampfe 
zwischen Mannchen und Weibchen habe ich nicht beobachten kénnen. 


Uber den Zusammenhang von Winken und Drohen lat sich wohl 
noch nichts Definitives sagen, wenn sich auf meine Beobachtungen 
auch die HEpIGERsche Meinung am besten anwenden laft. Hiernach 
, stellt das Heben und Senken der Schere urspriinglich eine prapara- 
torische Kampfbewegung dar, die dann zur Drohgebarde wurde, welche 
sich ihrerseits zur Signalgebung abschwachte und umbildete‘ (1933b, 
8.389). Die Bedeutung dieser Signalgebung sieht HEpicER dann allerdings 
ausschlieBlich in der Territorialmarkierung, was sich mit meinen eigenen 
Befunden (s. unten) nicht in Ubereinstimmung bringen lift. 

Die in der oben beschriebenen Weise markierten Mannchen konnte 
ich leicht verfolgen bzw. nach den jeweiligen Tiden wiederfinden. Es 
zeigte sich ganz eindeutig, dab von einem dauernden Revierbesitz nicht 
die Rede sein kann, denn 1. sah ich verschiedene Mannchen, die sich 
6—10 m von ,,ihrer“’ Hohle entfernten, unterwegs kimpften, winkten, 
ja sogar an mehreren fremden Hoéhlen Bauarbeiten verrichteten, und 
2. fand ich markierte Tiere von einer Tide zur anderen in neuen Hohlen, 
die bis zu 14m von ihrer 1. Wohnrohre entfernt waren. 


Angesichts dieser Tatsachen sowie der bei der Schilderung des 
Winkens gebrachten Notizen mochte ich auch fiir die beiden Arten 
marionis und annulipes feststellen, dab das Winken sicherlich zur Balz 
und nicht zur Territorialmarkierung gehért. Diese Meinung hatte sich be- 
reits wahrend der Beobachtung gefestigt, ohne daf mir die z.T. in gleiche 
Richtung weisenden Arbeiten von J. CRANE im Detail bekannt waren. 

Vom Winken bis zur Kopulation klafft eine schwierige Liicke im 
Verstandnis des Balzablaufes, da eine Reaktion der Weibchen auf das 
Winken nur in ganz auBerordentlich wenigen Fallen zu verzeichnen 
und von den meisten Autoren (mich eingeschlossen) tiberhaupt nicht 
gesehen worden ist. Wenn auch eine einzige Begattung fiir mehrere 
Eiablagen die Befruchtung garantieren diirfte (s. H. Bauss 1927) und 
deswegen eine direktere Koppelung von Winkaufforderung und Folge- 
leistung unnotig wird, so erscheint das MifSverhaltnis von Aufwand 
und offensichtlichem Erfolg auerst kraf. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 37 


518 RupoiF ALTEVOGT: 


Ahnlich selten sind auch die Beobachtungen des Ablaufs der Kopu- 
lation. A.S. Pearse hat 1914 iiber fiinf im Terrarium erfolgte Kopu- 
lationen von U. pugilator berichtet, und J. Verwey stellt 1930 zu 
Recht fest, daB gemaB der Literatur andere Autoren ,in der Natur 
nie eine Kopulation der doch so zahlreichen Winkerkrabben beob- 
achtet zu haben scheinen; es mag sein, daB sie in den Hohlen statt- 
findet“ (S. 257). 1941 berichtet J. CRANE, 5 Kopulationen von styli- 
fera, beebei und stenodactyla gesehen zu haben, vermutet aber trotz- 
dem, daB ,,it is probable that copulation usually takes place in the 
burrow of the male“ (S. 157), da die Héhlen der Weibchen gewoéhnlich 
einen zu engen Querschnitt haben. Ich selbst hatte das Glick, im 
Laufe meiner Beobachtungen Zeuge zweier marionis-Kopulationen zu 
werden, die sich beide am selben Nachmittag im Abstand von rund 
20 min am 29. 5.53 gegen 18 Uhr abspielten (letztes Freiwerden der 
Uca-Bank an diesem Tage um 16.4 Uhr). Der Kopulation beider 
Paare ging offensichtlich keinerlei auf das jeweilige Weibchen speziell 
bezogenes Winken voraus, jedoch erfolgte eine sehr schnell einher- 
gehende, rund 50 und 80cm lange Jagd der Mannchen hinter den 
fliehenden Weibchen her. Eine dieser Jagden brachte die Partner bis 
in rund 20cm Entfernung meiner tief im Schlick steckenden Wade, 
also in eine Nahe, die sonst von den Tieren nie aufgesucht wurde. In 
beiden Fallen endete diese Jagd damit, daB das Mannchen mit der 
groBen Schere das Weibchen von hinten seitlich an den Beinen erfaBte, 
unter greifenden Bewegungen der Beine den Korper des Weibchens 
aufrichtete, sich Bauch zu Bauch mit diesem stellte und die Kopu- 
lation vollzog. Dabei wurde der Korper des Weibchens sogar etwa 
tiber die Senkrechte hinaus nach riickwarts geneigt. Ferner legte beide 
Male das Mannchen die geschlossene groBe Schere auf den ,,Kopf*‘ des 
Weibchens, so da} dessen einer Augenstiel am Aufrichten verhindert 
war, wahrend der andere sich langsam wieder aufrecht stellte. 

Die kleine Schere des Mannchens ruhte auf dem Riicken des Weib- 
chens. Obwohl die Dauer dieser Stellungen 6 und 8 min wiahrte, wagte 
ich nicht, die zur photographischen Registrierung nétigen stérenden 
Bewegungen zu machen. Zu Beginn der Kopulation fiihrte das Mann- 
chen wiederholt mit den Beinen beider Seiten zufassende und _,,strei- 
chelnde“ Bewegungen aus, waihrend danach beide Partner sich bis auf 
kaum merkbares Zittern sehr ruhig verhielten. Nach Ablauf der an- 
gegebenen Frist trennten die Partner sich, jeder lie® den anderen vollig 
unbeachtet, und beide begannen sofort zu fressen. Die Carapaxmafe 
der Partner betrugen im 1. Falle 19 x 13,5 mm beim Mannchen und 
15 x 10 mm beim Weibchen, im 2. 18 x 12 und 14 x10mm. Die Schil- 
derung der obigen 2 Kopulationen hat einige gemeinsame Ziige mit den 
von J.CRANE (1941) beschriebenen: auch dort wurden die gleiche 
Stellung, ahnliches ,,Streicheln‘‘ mit den vorderen Gehbeinen und eine 
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Dauer von allerdings maximal nur 3 min beobachtet, jedoch wurde in 
keinem der Falle die grofe Schere zum Ergreifen und Festhalten des 
Weibchens benutzt, ja sogar ein bloBes Beriihren des Weibchens in 
der ruhigen Phase der Kopulation durch die groBe Schere wird aus- 
driicklich verneint. Angesichts der Seltenheit, Kopulationen von Deka- 
poden im allgemeinen und Winkerkrabben im besonderen beschrieben 
zu finden bzw. zu beobachten, mag ein Blick auf die vorliegende Litera- 
tur gerechtfertigt sein, der fiir die hier geschilderte Verhaltensweise des 
recht gewaltsam wirkenden Verfolgungslaufes und Gebrauchs der 
groBen Schere bei der Kopulation von U.marionis eine erste Einord- 
nung erlauben kénnte. Beim FluBkrebs (Astacus fluviatilis) ,,ergreift 
das Mannchen bei der Begattung ein aus seinem Versteck hervor- 
kommendes Weibchen mit den Scheren, wirft es gewaltsam auf den 
Riicken und ergieBt die Samenfliissigkeit’‘ (W. Dr6éscHER 1906). Das- 
selbe hatte bereits vorher (1870/71/72) S. CHanrran berichtet. Nach 
G. Branpes (1897) ergreift das Mannchen von Galathea strigosa das 
Weibchen ebenfalls mit den Scheren, und beim Einsiedlerkrebs (Hupa- 
gurus prideauxi) ,,amfaBte das Mannchen mittels der groBen Schere 
das Weibchen und zog es an sich heran‘‘, wobei die groBe Schere als 
Werkzeug diente, um ,,das Weibchen in die fiir das Ankleben der 
Spermatophore geeignete Stellung zu bringen* (S. 347, 348). Wenn 
auch die vorstehenden Faille sich auf Astacuren beziehen, bei denen ja 
die Spermatophoren nur an den Schwanzficher des Weibchens geklebt 
werden und bei den Brachyuren die Begattung bekanntlich durch 
direktes Einfiihren des Spermas als innere Besamung erfolgt, so scheint 
mir die Gleichartigkeit der einleitenden Kopulationsphase bei den oben 
referierten und den von mir beobachteten, sowie ihr Gegensatz zu den 
iibrigen bisher vorliegenden Berichten tiber andere Uca-Arten be- 
merkenswert. C. Darwins (1871) Vermutung, da®B ,,ihr (der groBen 
Schere, Verf.) hauptsichlichster Nutzen indessen wahrscheinlich darin 
besteht, das Weibchen zu ergreifen und festzuhalten“ (S. 297), ist 
damit also mindestens fiir Uca marionis nitidus bestatigt, wenn sie 
auch wahrscheinlich nicht die allein iibliche Kopulationseinleitungsphase 
darstellt. 


IV. Bau und VerschlieBen der Hohlen. 


Betrachtet man die Population einer bestimmten Uca-Bank als 
Ganzes, so laBt sich nach der Periode des Winkens, Kiimpfens und der 
eventuellen Kopulationen die des Héhlenbauens und -verschlieBens 
erkennen, die auch mit einer wieder verstirkten Nahrungsaufnahme 
einhergeht. Uber die Technik des Héhlenbauens haben A. S. Puarss, 
J. Dempowsky und J. Verwey Schilderungen gebracht, die im wesent- 
lichen auch auf meine Beobachtungen zutreffen (Gebrauch der ersten 
2 oder 3 ThorakalfiiBe der kleinen Scherenseite beim Losen und 

37* 
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Forttragen der Schlammstiicke, Zuhilfenahme der kleinen Schere, die 
den Schlickballen wie ein Arm umfaBt). Es kam jedoch bei meinen 
Uca-Arten selten vor, da nach Fertigstellung der Héhlen ein VerschluB- 
pfropfen von aufen geholt und aufgesetzt wurde. In vielen Fallen 
erfolgte der Verschlu8 mit einer aus der Héhle genommenen Schlickmasse, 
die das Tier von untenher in die Offnung stieB, wobei die zuvor gebildeten, 
manchmal etwas erhohten Rander der Eingangsdffnung (s. Abb. 12) 
mit dem Verschlu8pfropfen verschmolzen. Diese Rander erzeugt die 
Krabbe, indem sie sozusagen rittlings — die Beine der einen Seite im, 
die der anderen auBen am Héhleneingang (s. Abb. 13) — den Eingang 
umkreist, wobei die 4 Beine der 
AuBenseite mit zum Korper hin- 
ziehenden Bewegungen das Bo- 
denmaterial etwas zentripetal 
bewegen und auch oft eine geringe 
Erhohung der Rander bewirken. 
Es ist klar, daB unter diesen Vor- 
aussetzungen der dann folgende 
Schlickpfropfen besser befestigt 
werden kann, indem die den 
Hohlendurchmesser verengern- 
den und manchmal etwas erhoh- 
ten Rander mit dem angeklebten 
Pfropfen etwas herabsinken und 
dieser an ihnen sozusagen wie an 


Abb. 13. Uca marionis nitidus beim Hoéhlen- a a wage : 
pau. Vorbereitungen zum Verschliegen der Tragern hangt. Médglicherweise 


Hohle. (Nach-Filmprotokoll.) hat diese Verhaltensweise etwas 


mit dem Bau von ,,Schornstei- 
nen‘, also deutlich erhéhten Hoéhleneingingen zu tun, wie sie von 
verschiedenen Autoren (PEARSE, VERWEY) fiir einige Uca-Arten und 
von R. P. Cowxss (1908) fiir Ocypoda arenaria angegeben wurde. Aus- 
gepragte ,,Schornsteine“ gibt es jedoch bei U. marionis und annulipes 
nicht. 

Da8 man mit Recht von einer fiir die ganze Uca-Bank giiltigen inter- 
tidalen Aktivitatsperiode sprechen darf, die also eine Aufeinanderfolge 
von verschiedenen Stimmungen ist, zeigte sich oft an folgenden Bei- 
spielen: an sehr dicht besetzten Stellen kam es vor, da ein bauendes 
Mannchen den aus der Hohle geholten Schlickklumpen in der iiblichen 
Entfernung von rund 10—15 cm absetzte und dabei zufallig den Héhlen- 
eingang eines ebenfalls bauenden Nachbarminnchens traf, so daB der Be- 
troffene stets auf neue mit seinem eigenen Schlickballen sich von unten 
durch den jeweils wieder verstopften Héhlenausgang zwangen muBte. 
Es kam zu keinem Kampf, und selbst direkte Begegnungen der beiden 
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Mannchen an ihren Héhleneingingen verliefen friedlich, was etwa in 
der Wink- und Kampfperiode wohl kaum erfolgt wire. Eine solche 
Stimmungsrhythmik — sehr wahrscheinlich mit der Tidenfolge syn- 
chron verlaufend, wenn auch wohl durch die tigliche Photoperiode 
gesteuert und experimentell in einer ihrer physiologischen Seiten 
(Chromatophorenrhythmus) modifizierbar (s. F. A. Brown und Mit- 
arbeiter 1949, 1951, 1953) — fihrt dazu, daB bei Auflaufen der Flut 
alle Ucas in ihren verschlossenen Héhlen verschwunden sind. Wahrend 
meiner Beobachtungszeit betrug die Dauer von VerschlieBen der letzten 
Uca-Hohle bis zum Bedecktwerden der Uca-Bank maximal 45 und mini- 
mal 30 min. An einem Nachmittage wurde die Bank um 18 Uhr vom 
Wasser frei, es kam aber keine Krabbe zum Vorschein, denn um 1915 Uhr 
war bereits die Dammerung hereingebrochen, was stets so rasch vor 
sich ging, daB ich um 19°° Uhr gewohnlich nur noch mit Miihe 
Notizen schreiben konnte. An mehreren anderen Nachmittagen aber 
herrschte um 19 Uhr noch eifriges Bauen und Fressen auf der Uca- 
Bank, wobei um 194° Uhr, als ich den Platz verlieB, die Flut noch 
nicht im Anmarsch war. Diese und ahnliche Beobachtungen zeigen, 
daB wohl nicht nur allein das Tageslicht als solches bzw. dessen Verlauf 
fiir die Rhythmussteuerung ausschlaggebend ist (denn dann hatten im 
1. Fall die Ucas noch aus ihren Hohlen kommen miissen), sondern daB 
auch der Tidenverlauf irgendwie in den Ablauf der Stimmungs- und 
Aktivitaétsphasen einzugreifen scheint. Eine nachtliche Aktivitat der 
Ucas konnte ich bei 2 Besuchen des Beobachtungsortes bei nachtlicher 
Ebbe nicht feststellen, obwohl klarer Himmel und heller Mondschein 
herrschten, so daf die Bedingungen gegeben waren, unter denen A. 8. 
PrarseE (1912) Uca nachtlich aktiv gesehen hat, J. CRANE (1941) je- 
doch auch keinerlei Tatigkeit derselben entdecken konnte. 


Zusammenfassung. 

1: Die Arbeit schildert das Verhalten der Arten Uca marionis nitidus 
und U.annulipes im Freiland am Meeresstrande bei Bandra/Bombay. 
Biologische und 6kologische Faktoren werden beriicksichtigt (Feinde, 
Temperaturen). 

2. Mikroskopische Messungen der léffelférmigen Haare auf dem 
- Rande des Merus des 2. Maxillipeds ergaben bei beiden Arten nur eine 
sehr geringfiigige KérpergréBenabhingigkeit und fihren zu einem Er- 
klarungsversuch der bislang ungeklirten Nahrungsaufnahmetechnik 
bei Uca. 

3. Markierte Individuen beider Arten zeigten eindeutig, daB bei 
ihnen von einem echten und dauernden Territorialbesitz nicht die Rede 


sein kann. 
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4. Das (artspezifische) Winken von U.marionis nitidus wird be- 
schrieben und an Hand von Filmaufnahmen analysiert. Die kiirzeste 
Winkfolge betrug %/,sec. Sie ist abhiingig von der Hohe der Balz- 
erregung und wird durch den Anblick eines Weibchens sichtlich verkirzt. 

5. Bei U. marionis nitidus drohen auch die Weibchen in ganz ent- 
sprechender Weise wie die Mannchen. Drohen und Kaémpfen der Weib- 
chen werden beschrieben. 

6. Es konnten 2 Kopulationen von U.marionis nitidus genau 
verfolgt werden. Sie stellen einen bisher bei Uca-Arten noch nicht 
beobachteten Typ dar. 
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I. Die Sonderstellung von Macrocerococcus, Puto und Ceroputo unter den 
Pseudococcinen, sowie Bemerkungen iiber das Material. 


Die drei Gattungen Macrocerococcus LEon., Puto Sten. und Ceroputo 
Suite nehmen innerhalb der formenreichen Unterfamilie der Pseudo- 
coccinen eine besondere Stellung ein. Die Auffassung der Systematiker 
geht einerseits dahin, dai die Pseudococcinen unter allen hoéheren Coc- 
ciden diejenigen sind, die den primitiveren, in der Sektion der Marga- 
roideae (Margarodiden und Ortheziiden) zusammengefaBten Familien 
am nachsten stehen, und erblickt andererseits in den genannten Gat- 
tungen besonders urspriingliche Formen, welche vielleicht eine Briicke 
zu den: Margaroiden darstellen (MorRIson 1928, FERRIS 1950). Diese 
Auffassung erhielt durch das Studium der Spermatogenese von Puto 
eine tiberraschende Stiitze. Wahrend Hucues-ScuraDER bei einer 
Reihe von Margaroiden (Matsucoccinen, Coelostomidiinen und Llaveiinen) 
eine Heterogametie der Mannchen nachweisen konnte, ist Puto unter 
den héheren Schildlausen bisher die einzige Gattung, die diesen urspriing- 
lichen Modus der Geschlechtsbestimmung bewahrt hat (1944). Bei allen 
anderen in cytologischer Hinsicht von ihr, Fr. SCHRADER und THOMSEN 
untersuchten Cocciden — einer Reihe von Pseudococcus- und Phena- 
coccus-Arten, sowie Vertretern der Eriococcinen, Lecaniinen und Coc- 
cinen — ergab sich ja ein offenkundig sekundirer Verlust der Hetero- 
chromosomen (s. die zusammenfassende Darstellung von HucuHEs- 
~* Aus der von der Deutschen Forschungsgemeinschaft eingerichteten, der Sym- 
bioseforschung dienenden Arbeitsstatte in Porto d’Ischia (Napoli), Herrn Prof. 
Dr. ALFRED Kiun zum 70. Geburtstag gewidmet. 
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ScHRADER 1948). Durch eigene Beobachtungen an Apiomorphiden und 
Kermesinen (Kermes quercus und vermilio PLancu.), bei denen ich eben- 
falls auf die dem Abbau der Heterochromosomen parallel gehende, so 
eigenartige Heteropyknose in den mannlichen Kernen und die Aus- 
schaltung von je zwei Spermatiden einer Vierergruppe stieB, wird diese 
Liste, der schlieBlich auch die sich so seltsam verhaltenden Stictococ- 
cinen (BUCHNER 1954, 1955) angehéren diirften, erweitert und die 
cytologische Sonderstellung von Puto noch scharfer herausgestellt. 

Angesichts einer solchen Sachlage muBte die Untersuchung der sym- 
biontischen Einrichtungen von Puto, Ceroputo und Macrocerococcus von 
besonderem Interesse sein. War doch, nachdem diese sich schon so oft 
als ein empfindlicher Indikator fiir verwandtschaftliche Beziehungen 
bewahrt haben, zu erwarten, da sich auch in diesem Fall die allgemein 
angenommene Sonderstellung der drei Gattungen in der Behandlung der 
Symbionten widerspiegeln wiirde. Ceroputo konnte ich leider bisher 
nicht untersuchen, aber die beiden anderen Gattungen ergaben in der 
Tat héchst eigenartige, sie auch hinsichtlich ihrer Symbiose von den 
ubrigen bisher untersuchten Pseudococcinen unterscheidende Ver- 
haltnisse?. 

Mein Material bestand in Macrocerococcus swperbus LEON. und Puto 
antennatus Sticn. Fiir beide Formen bin ich Herrn Dr. H. SCHMUTTERER- 
GieBen zu besonderem Dank verpflichtet. Macrocerococcus superbus 
kommt im ganzen Mittelmeergebiet, in SiidruBland und in Persien vor, 
wahrend fiinf weitere Arten von BoRCHSENIUS (1948, 1949) aus dem 
Ural, aus Zentralasien, dem Iran, der Krim und Armenien beschrieben 
wurden. In Deutschland ist hingegen bisher nur ein einziger Fundort 
durch SCHMUTTERER (1952) bekannt geworden, und von diesem, einem 
zu einer Seilerei gehorigen Garten am Rande der Stadt Fiirth in Bayern, 
stammen meine Tiere. Die graugriinen, reichlich Wachs ausscheidenden 
Lause saugen dort an den Stengeln und Blattern verschiedener Griser, 
fanden sich aber anderweitig auch an einer grofen Reihe anderer, 
krautiger Gewachse. Hinsichtlich ihrer iuBeren Morphologie und biologi- 
scher Daten sei auf Lronarpr (1907, 1920), ScHMUTTERER (1952), 
CIAMPOLINI (1957) und REYNE (1954) verwiesen. 

Beziiglich Eiablage und Uberwinterung bestand zunichst noch Un- 
klarheit. ScuMuTTERER fand, daB die Begattung mit fliigellosen Mann- 
chen sich an seiner Fundstelle tiber den Juni hinzieht und daB die 
Weibchen anschlieSend noch 2—3 Wochen an den Niahrpflanzen ver- 
bleiben, sich dann aber so stark zerstreuen, daB® sie sich weiterer Be- 
obachtung entziehen. Er vermutete, daB wohl die Eistadien iiberwintern 
witrden. Auch Crampouini, der Macrocerococcus swperbus in einer Gart- 


* Ein kurzer Hinweis auf dieses Ergebnis findet sich bereits bei RnyNE (1954). 
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nerei in Toscana an Nelken und Gladiolen fand, gibt an, daB die Tiere 
Mitte Juni verschwunden seien und nimmt an, sie seien in die Erde 
gegangen. Tatsdchlich setzen aber die ihre Nahrpflanzen verlassenden, 
mit schlipfreifen Embryonen gefiillten Weibchen die Brut noch im 
Herbst an versteckten Platzen ab. Dr. D. Marrues-Erlangen, der die 
Freundlichkeit hatte, intensiv an dem Firther Fundplatz nach den in 
meinem Material noch fehlenden Erstlarven zu fahnden, entdeckte die 
abgewanderten Weibchen schlieBlich an der Unterseite von Dachpappe 
und leeren Sacken wieder und gegen Ende September fanden sich hier 
endlich auch an Sackleinwand die gesuchten Larven in grofer Zahl 
(briefl. Mitteilungen). Damit wird zugleich tiberaus wahrscheinlich, daB 
sich das so isolierte Vorkommen dadurch erklart, daB die Tiere aus der 
Gegend von Neapel, die ja das hauptsiichlichste Produktionsgebiet von 
Hanf in Europa darstellt, in die Seilerei nach Firth eingeschleppt 
wurden. 

Puto antennatus hingegen ist eine alpine, an Koniferen gebundene 
Form. Meine Tiere wurden von Fr. SCHMUTTERER in den Bayerischen 
Alpen in Nahe des Funtensees (stidlich von Berchtesgaden) in einer 
Hohe von 1600—1900m an Pinus cembra L. gesammelt. AuBerdem 
fand sich die graugrtine, meist nur leicht mit Wachs bestéubte Art in 
der Schweiz (Engadin), in Savoyen und in den Cottischen Alpen, wo sie 
S1GNORET um 1875 erstmalig bei Briancon entdeckte. Nach ScHMUTTERER 
saugen die jungen Larven an den Nadeln von Pinus- und Abies-Arten, 
vollenden aber ihre Entwicklung, sichtlich ohne weitere Nahrung auf- 
zunehmen, zwischen den Schuppen und in den Rissen der Rinde der 
Staémme und dickeren Aste, wo sich auch die Kokons der hier gefliigelten 
Mannchen finden. Sechs weitere Arten von Puto werden aus Amerika 
gemeldet (FERRIS 1950). 

Die Gattung Ceroputo wurde von Suxc (1907) fiir Ceroputo pilosella 
aufgestellt. Wenn Lronarpt, der 1907 seinen Macrocerococcus als Typus 
eines neuen Genus beschrieb, spiter (1920) in ihm eine Spezies von 
Ceroputo erblickte und manche Autoren ihm hierin folgten, so war dies 
nach BorcusENrIus (1948) und Reyne (1954) keineswegs berechtigt. 
Vielmehr stehen nach der Meinung der beiden Autoren Macrocerococcus 
und Puto einander sehr nahe und unterscheiden sich von der Gattung 
Phenacoccus, zu der alle drei Beziehungen haben, schirfer als Ceroputo. 
Oeroputo pilosella fand sich an verschiedenen krautigen Pflanzen auBer 
in Béhmen auch in der Schweiz, im Elsa, in der Krim und im Kaukasus; 
andere Ceroputo-Arten wurden aus UdSSR. (3 Arten) und Ost-Asien be- 
schrieben. Bedauerlicherweise kann ich jedoch zunachst tiber die Sym- 
biose dieser Gattung, die vielleicht mehr Verwandtschaft zu der von Phena- 
coccus zeigt als die von Macrocerococcus und Puto, keine Angaben machen. 
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II. Die symbiontischen Einrichtungen von Macrocerococcus. 


Die Wohnstiitten der Symbionten beim Weibchen. Zerlegt man ein 
junges Weibchen von Macrocerococcus, dessen zierliche Trauben dar- 


Abb. 1. Macrocerococcus superbus. Ventraler Teil des Mycetoms (primaire Mycetocyten) 
eines jungen Weibchens. 


stellende Ovarien aus Ovariolen bestehen, in denen noch keine Differen- 
zierung in Ki- und Nahrzellen eingetreten ist, sondern sich alle Zellen 
annahernd auf dem gleichen Stadium der Chromosomenkonjugation be- 
finden, in Schnitte, so findet man nicht etwa, wie sonst bei allen bisher 
untersuchten Pseudococcinen, ein geschlossenes, mehr oder weniger 
eiformiges Mycetom, sondern eine merkwiirdige Sonderung der M yceto- 
cyten in zwei Sorten. Am meisten ventral unter den Ovarien liegt ein 
voluminéser, zusammenhingender Komplex von groBen Mycetocyten, 
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von dem im hinteren Viertel jederseits ein schrig nach vorne strebender 
kurzer Ast abgeht. Der zentrale Teil miBt etwa 10 Mycetocyten in der 
Lange und 2—4 Mycetocyten in der Breite und verjiingt sich nach den 


— 
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Abb. 2. Macrocerococcus superbus. Dorsaler Bereich des Mycetoms der Abb. 1; die primaéren 
Mycetocyten umfassen vorne, hinten und seitlich die beiden Ovarien; zwischen den jungen 
Ovariolen liegen die sekundéren Mycetocyten. 


beiden Enden zu, wahrend die Seitenaste schlanker sind (Abb. 1). Ver- 
folgt man das Organ in die dorsale Region, so stellt man fest, daB es 
eine Art Mulde bildet, in der die Ovarien liegen, und da diese dann nach 
vorne, seitlich und hinten von Lappen des Mycetoms umgriffen werden 
(Abb. 2). Jede einzelne Mycetocyte ist allseitig von einer ansehnlichen 
kernreichen Hiille umgeben, die gleichzeitig den ganzen Verband nach 
auBen zu scharf begrenzt und ein orangefarbenes Pigment enthalt. 
AuBerdem konstatiert man aber iiberraschenderweise, daB eine zweite 
Sorte von Mycetocyten, die sich sehr deutlich von der erstgenannten 
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unterscheidet, innige Beziehungen zu den beiden Ovarien eingegangen 
hat. Wir wollen die ersteren, die offensichtlich einem urspriinglich allein 
vorhanden gewesenen Mycetom entsprechen, im folgenden die primaren 
nennen, und die an die Ovarien gebundenen, die ein sonst bei keiner 
Schildlaus gefundenes Verhalten zeigen, als die sekundaren bezeichnen. 
Eine schwach entwickelte zellige Hille umspannt Ovariolen, interstitielle, 
sternférmige sterile Elemente von gegeringer GréBe und jene ansehnlichen 
sekundiiren Mycetocyten. Die Anlage des Eileiters tritt von hinten, 
an einem unpaaren, medianen Lappen des primaéren Mycetoms vor- 
beiziehend, in diesen Verband ein (Abb. 2). Die diffus graugriin gefarbten 
Mycetocyten liegen auf solche frithen Stadien zunichst vornehmlich 
dicht unter seiner Oberfliche und in einer schmalen Zone zwischen den 
beiden Ovarien. Hie und da ist eine von ihnen in Teilung begriffen. 

Die beiden Mycetocytensorten unterscheiden sich weitgehend von- 
einander. In beiden wechselt die Gestalt der Kerne, die bald mehr oder 
weniger rund, oval oder unregelmafig sein kann. Ihr Chromatin erfiillt 
den ganzen Raum recht gleichmaBig in Form sehr kleiner, distinkter 
Granula, zwischen die zahlreiche grdBere nukleolenahnliche Partikel 
gestreut sind. Da sie sich mit Hamalaun wie die Granula farben, treten 
sie in solchen Praparaten wenig hervor, aber bei Farbung nach HEIDEN- 
HAIN bleiben sie tiefschwarz, wenn die Granula langst nur noch hellgrau 
gefarbt sind. In den primaren Mycetocyten sind diese Einschliisse groBer 
als in den sekundaren. Nur bei den primaren Mycetocyten kommt ge- 
legentlich Zweikernigkeit vor. Sie sind zumeist wesentlich grdéBer, 
zeichnen sich durch die wohlentwickelte Hille aus und tetlen sich um 
diese Zeit und in der Folge nicht mehr. Die in ihnen enthaltenen Sym- 
bionten sind wurstformige, ziemlich dicke Organismen, welche die Zelle 
gleichmafig erfiillen, aber so locker gelagert sind, daB die Plasmawinde, 
die sie umschlieBen, deutlich hervortreten (Abb. 3). Nur ganz vereinzelt 
st6Bt man auf so friihen Stadien der Entwicklung des Ovars auf eine 
Zelle, welche stellenweise etwas diinner besiedelt ist, so daB symbionten- 
freie, feinmaschige Plasmazonen entstehen (Abb. 4). 

Die Mycetocyten, welche Beziehungen zum Ovar eingegangen haben, 
variieren starker hinsichtlich ihrer GroBe. Zum Teil kommen sie den 
kleineren unter den primaren gleich und kénnen dann an Stellen innigerer 
Beriihrung auf den ersten Blick mit ihnen verwechselt werden, zumeist 
aber sind sie wesentlich kleiner. Sie sind viel dichter besiedelt, so daB 


Abb. 3—10. Macrocerococcus superbus. Mycetocyten aus Weibchen verschiedenen Alters, 
Abb. 3—5, Von einem Weibchen mit noch sehr jungen Ovocyten. Abb. 3, 4. Reich und 
sparlich von Symbionten besiedelte primaire Mycetocyten. Abb. 5. Wohl infizierte sekundare 
Mycetocyte. Abb. 6, 7. Von einem Weibchen mit heranwachsenden, aber noch nicht in- 
fizierten Ovocyten; zunehmende und yollige Verédung der primaren Mycetocyten. Abb. 8, 9. 
Primiére Mycetocyten aus einem Weibchen mit zumeist infizierten Eiern. Abb. 8. Kugelige 
Symbiontenreste. Abb. 9. Die Symbionten geschwunden; maximale Zersplitterung des 
Kernes. Abb. 10. Primére Mycetocyte mit vakuolisiertem Epithel von einem Weibchen, 
das nur alte Embryonen enthialt. 
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die Plasmastrukturen der Wirtszelle stark in den Hintergrund treten, 
und ihre Symbionten stellen deutlich schlankere und, soweit dies 
Schnittpriiparaten entnommen werden kann, offenbar auch langere, 
Faden dar (Abb. 5). Die Abb. 3, 4 und 5 sind einem Tier entnommen, 
dessen Ovar bereits ein wenig weiter entwickelt ist, als dies auf Abb. 2 
der Fall war. Die Sonderung in Ei- 
und Nahrzellen ist inzwischen einge- 
treten und die Ovocyten sind in die 
Wachstumsperiode eingetreten. 

Mit zunehmender Entfaltung der 
Ovarien vermehren sich die sekundaren 
Mycetocyten immer lebhafter und 
dringen, dabei kleiner werdend, zwi- 
schen den sich streckenden Ovariolen 
bis in die Nahe des Eileiters vor. Auf 
Anschnitten des Ovars erscheinen daher 
jetzt die Eirdhren allseitig von einem 
Netz von Mycetocyten umsponnen 
(Abb. 11). Wahrend die Ovocyten her- 
anwachsen, gehen aber auch noch an- 
dere, in mehrfacher Hinsicht interes- 
sante Verinderungen an beiden My- 
cetocytensorten, deren Wege immer 
weiter auseinandergehen, vor sich. Die 
schon erwahnte, friihzeitig an den pri- 
maren Mycetocyten einsetzende Ver- 
ddung schreitet weiter fort ; immer hau- 

figer erscheinen solche, in denen die 

Ae eee perocerococeus superbus. — symbiontenfreien Strecken tiberwiegen 

unges Ovar mit sekundéren 

Mycetocyten. und nur noch da und dort einzelne 

oder Griippchen bildende Schlaiuche 

liegen, und schlieBlich sind alle Zellen symbiontenfrei und nur noch von 
dichtem Plasma erfiillt (Abb. 6, 7). Wie dieser Schwund vor sich geht, ist 
an Hand von Schnitten schwer zu verfolgen. Des 6fteren liegen in den 
Plasmamaschen blasse Kiigelchen oder nur noch schattenhafte Reste, 
die zweifellos auf die Symbionten zuriickgehen (Abb. 8). Die Tatsache, 
daB, wie wir noch sehen werden, in den Mycetomen der miannlichen 
Imagines die Kugelform entarteter Symbionten eine bedeutende Rolle 
spielt, stellt eine willkommene Bestitigung dieser Auffassung dar. Je- 
denfalls steht fest, daB der Symbiontenschwund lediglich auf lytischem 
Wege vor sich geht, da phagocytiire Prozesse dabei keine Rolle spielen 
und die Wirtszellen selbst hiebei keine degenerativen Symptome zeigen. 

Hie und da finden sich freilich im Plasma dieser verédeten Myceto- 
cyten kleine kernihnliche Gebilde oder auch nur vereinzelte stark farb- 
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bare Korperchen, welches aus einigen wenigen, dicht gelagerten Kérn- 
chen besteht (Abb. 8,10). Daf es sich dabei um Abkémmlinge des 
Kernes handelt, bezeugen nur sehr selten begegnende Mycetocyten, in 
denen die Fragmentierung des Kernes ihren Héhepunkt erreicht (Abb. 9). 
Sie fanden sich in Weibchen mit vielen bereits infizierten, aber auch 
zahlreichen jiingeren Kiern. Ihr Kern ist in eine Anzahl gré8ere Teil- 
stiicke zerschniirt worden; um diese herum liegen viele kleinere und 
kleinste Kernchen und abermals nackt in das Plasma gebettete Chro- 
matinkérnchen, die an Gr6é8e einem der zahlreichen Chromatingranulis 
entsprechen, welche die normalen Kerne erfiillen, oder winzige Kliimp- 
chen von solchen darstellen. Diese kleinen Partikelchen lésen dann 
offenbar eine Flissigkeitsansammlung und eine schirfere Abgrenzung 
gegen das Plasma aus. Dieses eindrucksvolle Bild einer Kernzersplitte- 
rung, das an die Emission der Gametenkerne aus polyploiden Radio- 
larienkernen oder an die Schwarme der akzessorischen, freilich nur 
»Trophochromatin‘‘ enthaltenden Kerne erinnert, welche die Eikerne 
vieler Hymenopteren umgeben (BucHNER 1918), wiederholt sich auf 
- einer Reihe von Schnitten durch die riesige, symbiontenfrei gewordene 
Zelle. 

Die sekundaren Mycetocyten verhalten sich vollig anders. Sie ver- 
mehren sich wahrend der Zeit des Eiwachstums in ganz betrachtlichem 
MaBe auf mitotischem Wege und halten so Schritt mit der Massenentfal- 
tung der Gonade. Legten bereits die GroBe und die Struktur der Kerne 
die Vermutung nahe, daB es sich bei den beiden Mycetocytensorten um 
hochgradig polyploide Zellen handelt, so wird dies nun offenkundig. Die 
zahllosen Chromatinpartikelchen der Ruhekerne entsprechen an Grobe 
ziemlich genau den Chromosomen. Die Gestalt der Spindeln ist auBer- 
ordentlich variabel. Neben normalen, zweipoligen Figuren kommen 
tonnenférmig abgestutzte und stark in die Breite gehende mit weit- 
gehend parallelen Fasern vor. In anderen Fallen ist die Spindel 3polig, 
wobei die Faserkegel sehr ungleich entwickelt sein kénnen. Auch 
Spindeln, deren Fasern sich an dem einen Pol in einen Punkt vereinen, 
am anderen aber in drei Spitzen auslaufen, und andere Varianten mehr 
kénnen begegnen. Die Aquatorialplatten liegen keineswegs immer in 
einer Ebene, sondern sind vielfach wellig oder teilweise umgeklappt, was 
dann entsprechend abweichende Stellungen der in verschiedenen Ebenen 
liegenden Faserkegel bedingt, die zeichnerisch kaum wiederzugeben sind. 
Haufig eilt ein betrichtlicher Teil der Chromosomen bei der Auseinander- 
bewegung voraus und offenbart dann deren Gestalt mit aller Deutlich- 
keit. Sonst sind sie so dicht gelagert, da an ein auch nur annaéherndes 
Zahlen nicht zu denken ist. Allemal aber fiihren die verschiedenen 
Spindelformen, von denen Abb. 13, 14, 15, 17 und 18 einige wiedergeben, 
zu einer Zweiteilung der Mycetocyte. Eine simultane Dreiteilung ist 
mir niemals begegnet. 
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Im Verlaufe dieser Vermehrungsperiode werden die Zellen und ihre 
Spindeln immer kleiner. Ich habe zahlreiche UmriBzeichnungen aus 
verschieden alten, stets vor der ersten Eiinfektion stehenden Weibchen 


Abb. 12—19. Macrocerecoccus superbus. Sekundire Mycetocyten aus verschieden alten 

Weibchen. Abb. 12, 13. Das Kiwachstum beginnt. Abb. 14—16. Das HKiwachstum ist fort- 

geschritten, noch keine Hier sind infiziert. Abb. 17—19. Die Eiinfektion ist in vollem Gang. 
Abb. 20. Bausteine der Wandung des Hileiters bei gleicher VergréB8erung. 


hergestellt, aus denen eindeutig hervorgeht, daB zwar eine gewisse 
Variationsbreite besteht und langere Zeit sich noch da und dort zwischen 
den Ovariolen die ein oder andere gréBere Mycetocyte halten kann, dak 
aber das Volumen der Zellen und der Kerne, sowie die SpindelgréBe 
schrittweise abnehmen. Abb. 12 und 13 sind einem Tier entnommen, 
dessen grote Ovocyten einschlieBlich des Follikels noch nicht das 
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Volumen des Nahrzellkomplexes erreicht haben, die Abb. 14, 15 und 16 
stammen von einem Weibchen, dessen alteste Eier dicht vor der Infek- 
tion stehen, bei dem aber die meisten Ovocyten noch weit davon entfernt 
sind, und die Abb. 17, 18, 19 von einem, bei dem die Eiinfektion in vollem 
Gang ist. Das Endziel dieser Verkleinerung ist, wie aus dem Folgenden 
hervorgehen wird, eine GréBenordnung, wie sie die Abb. 16 und 19 
wiedergeben. 

Es kann kein Zweifel dariiber bestehen, daB dieser Verkleinerung der 
Mycetocyten auch eine Herabsetzung der Chromosomenzahl parallel geht. 
Schon der Vergleich der Kerne der Abb. 12 und 16 oder der Aquatorial- 
platten der Abb. 13 und 14 bekundet dies. Dariiber hinaus hat kiirzlich 
RIESER (1954) eindeutig zeigen konnen, daB die SpindelgréBe ein iiberaus 
sicherer Indikator fiir den in seinem Falle der Entwicklung der Honig- 
biene freilich aufsteigenden Grad der Polyploidie ist. Eine solche _,,so- 
matische Reduktion”’ steht keineswegs ganz vereinzelt da. Im allgemei- 
nen Teil wird vielmehr auf einige weitgehend ahnliche Vorkommnisse 
verwiesen werden. Wo diese genauer untersucht werden konnten, kommt 
die Verminderung der Chromosomenzahl dadurch zustande, daB sich die 
homologen Chromosomen zu Beginn der Mitose paaren und dann wie 
Chromosomenhilften getrennt werden. Unser Objekt gestattet zwar 
keinen Hinblick in den Mechanismus der Reduktion, aber vielleicht ist 
die haufig zur Beobachtung kommende starke Streuung der Chromo- 
somen zu Beginn der Anaphase (Abb. 18) ein Ausdruck des Ungeteilt-Aus- 
einanderweichens. Die Chromosomenzahl der so schlieBlich entstehenden 
kleinsten Mycetocyten ist freilich bei Macrocerococcus immer noch auBer- 
ordentlich groB. Das fiihrt der Vergleich mit der Zell-, Kern- und Spin- 
delgréBe der Bausteine des larvalen Hileiters in drastischer Weise vor Augen 
(Abb. 20). Bei der so nahe verwandten Gattung Puto, der, wie wir im 
folgenden zeigen werden, auch alle Besonderheiten der Macrocerococcus- 
Symbiose eigen sind, hat HucuEs-ScHRADER (1944) als diploide Zahl 14 
festgestellt. 

Der lebhaften Vermehrung und gleichzeitigen Verkleinerung der 
sekundaren Mycetocyten gehen auch Veranderungen an den Symbionten 
parallel. Wahrend die primaren Mycetocyten allmahlich veréden, geht 
die schlanke Gestalt ihrer Symbionten in eine dickere und kirzere tiber. 
Auch liegen sie jetzt nicht mehr so dicht wie vordem und tritt daher das 
- Plasmageriist deutlicher hervor (Abb. 5, 11—18). Ihre Vermehrung wird 
also offenbar wahrend dieser Periode gehemmt und ihre Zahl im Ver- 
laufe der Teilungen Ahnlich der der Chromosomen verringert. 

Die Ubertragung. Schon sehr friih, d.h. wenn die Ovocyten kaum 
etwas groBer als die Nahrzellgruppe geworden sind, stellt man fest, daB 
sich einige der kleinsten sekundiren Mycetocyten inniger rund um die 
schlankere Zone zwischen der Ovocyte und den Nahrzellen legen. Die 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd, 48. 38 


534 PauL BUCHNER: 


erstere ist um diese Zeit noch von einem allseitig gleich hohen Zylinder- 
epithel umgeben. Mit zunehmendem Wachstum wird dieses jedoch 
immer niedriger, das Eiplasma wird sehr grobschaumig, der kleine 
Fikern liegt dann zumeist weit hinten, manchmal sogar direkt am Ei- 
ende. Nur der vorderste Teil des Follikels wird nicht von der Abflachung 
ergriffen und seine kubischen, plasmareichen Zellen heben sich immer 
mehr vom restlichen Follikel ab (Abb. 21). Diese auffallige Differenzie- 
rung steht in engem Zusammenhang mit der Hiinfektion, die nun auf 
eine héchst eigenartige Weise vor sich geht. Wahrend der Faserstrang 
der Niihrzellen sich aus dem Eiplasma zuriickzuziehen beginnt, sinken 
die anliegenden Mycetocyten in anfangs seichte Gruben ein, welche 
rundum im Bereich der Follikelverdickung entstehen (Abb. 22). Allmah- 
lich werden diese Gruben tiefer und umfassen die Mycetocyten immer 
inniger, bis sie sich vollig tiber ihnen schlieBen. Dabei erleiden die 
Follikelzellen vor allem nach innen zu eine starke Dehnung (Abb. 23). 
Durch sie wird bereits das nachste Stadium angebahnt, auf dem das 
deformierte Follikelepithel an seiner Basis die Mycetocyten freigibt. 
Vermutlich weichen dabei die Zellen, ohne daB es zu ZerreiBungen kame, 
voribergehend auseinander. Sich eng aneinanderschmiegend sinken die 
Wanderzellen, etwa 8—9 an Zahl, in eine terminale, anfangs noch oben 
offene Grube der Ovocyte, und die Follikelzellen nehmen wieder die 
friithere kubische Gestalt und Anordnung an (Abb. 24). Wahrend Nahr- 
strang und Nahrzellen in der gewohnten Weise der Riickbildung ver- 
fallen, schlieBt sich das Eiplasma tiber den nun einen morulaahnlichen 
Verband bildenden miitterlichen Zellen, die sich auch im Leben dank 
ihrer graugrinen Farbung schon bei schwacher Vergré8erung deutlich 
abheben. Die so der Ubertragung dienenden Elemente zeigen nicht die 
geringsten Merkmale einer Entartung, ja sie bekunden ihren gesunden 
Zustand nicht selten dadurch, daB sie sich noch kurz vor dem Ubertritt 
mitotisch teilen, und einige Male sind mir sogar Teilungsstadien wihrend 
und nach dem Einsinken in die Hizelle begegnet. Abb. 25 belegt dieses 
tiberraschende Verhalten. 

Damit wird eine Ubertragungsweise aufgedeckt, wie sie nicht nur 
bei keiner anderen Schildlaus bisher zur Beobachtung kam, sondern die, 
auch wenn man die vielen im Laufe der Zeit bekannt gewordenen Wege 
der Symbiontenvererbung zum Vergleich heranzieht, nahezu beispiellos 
dasteht. Lediglich bei den Aleurodiden entdeckte ich vor vielen Jahren 
(1912, 1918) Vergleichbares. Dort lockert sich friihzeitig das Gefiige der 
paarigen Mycetome, die einzelnen Mycetocyten verteilen sich zwischen 
den Ovariolen und dringen, wenn die Dotterbildung einsetzt, hinter der 
spitz auslaufenden Ovocyte durch den Follikel, der sich hier in keiner 
Weise besonders auszeichnet. Ahnlich wie bei Macrocerococcus dehnen 
sich hierbei voritbergehend seine Zellen und nehmen, wenn ungefahr 
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- Abb. 21—23. Macrocerococcus superbus. Drei Stadien des Ubertrittes der sekundaren 
Mycetocyten in die ausgewachsene Ovocyte. 
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ebenso viele Mycetocyten passiert sind, wieder ihre urspriingliche Gestalt 
an. Das Hinterende des inzwischen schon dotterreich gewordenen Kies 
bildet dann auch hier eine Grube, in die die fremden Zellen, sich all- 
mihlich zu einem hier recht glatt begrenzten rundlichen oder ovalen 
Korper zusammenschlieBend, immer tiefer einsinken. Sie enthalten in 
diesem Fall ein orangegelbes Pigment. Eine Besonderheit der Aleuro- 
diden ist dann, da der die Mycetocyten voriitbergehend umschlieBende 
Abschnitt des Follikels einen hohlen Eistiel ausscheidet und da8 dieser 
so an seiner Basis von dem Ballen der Mycetocyten abgeriegelt wird. 

In dem Mae, in dem die Zahl der infizierten Eier bzw. Embryonen 
ansteigt, nimmt die der fiir die Ubertragung bestimmten Mycetocyten 
ab. Ihre Vermehrungsrate und ihre Ortliche Verteilung harmonieren 
durchaus mit dem jeweiligen Bedarf, und wenn schlieBlich keine der 
Infektion bediirftigen Ovocyten mehr vorhanden sind, sind auch die 
sekundiren Mycetocyten restlos verbraucht! In einem Weibchen, das 
vor allem Furchungsstadien enthalt und nur noch verhaltnismaBig 
wenige zu infizierende Eizellen, beschranken sich die Mycetocyten auf 
den Bereich der letzteren, und in einem Tier, das prall mit Embryonen 
gefillt war, die zumeist schon die Umrollung hinter sich hatten und 
jedenfalls schon die Anlagen der Mundteile und Extremitaten besaBen, 
stieB ich lediglich dort noch auf einige wenige sekundiire Mycetocyten, 
wo sich zuvorderst — die Reifung der Eier schreitet von hinten nach 
vorne fort — ein paar letzte Ovocyten im Stadium der Auflésung be- 
fanden. Noch lange nicht ausgewachsen, waren sie samt den Nahrzellen 
bereits mehr oder weniger weit zerfallen und Blutzellen hatten sich um 
sie gesammelt. Die einzige Ovocyte jedoch, die noch gesund schien, aber 
kaum noch ihr Wachstum beendet hatte, hatte noch ihre Anziehungs- 
kraft auf den letzten Rest der Mycetocyten ausgetibt und war am Hals- 
teil von solchen umlagert. Andere, jetzt offenbar auch der Entartung 
verfallende Mycetocyten enthielten zum Teil etwas aufgequollene Sym- 
bionten. Wir wissen nicht, wie viele Embryonen ein Macrocerococcus- 
Weibchen gebiert, aber nach Erfahrungen an anderen Pseudococcinen 
darf man wohl mit mindestens hundert rechnen. Das wiirde die Bereit- 
stellung von rund 1000 Wanderzellen bedeuten. Jedenfalls entspricht 
ihre Zahl genau der nétigen. Ein eindrucksvolleres Zeugnis fiir die 
Harmonie zwischen Symbiontenbedarf einerseits und Regulation der 
Vermehrungsrate der Mikroorganismen wie der sie beherbergenden Zellen 
1aBt sich kaum denken. 

Die primiren Mycetocyten aber werden durch die Fille der Brut 
immer mehr auseinandergedriingt. Da und dort liegen sie vornehmlich 
in den Randpartien als kleine Gritppchen oder vdllig isoliert. Sie sind 
kleiner geworden, ihr Plasma ist sehr dicht, von Symbionten oder 
Symbiontenresten ist nichts mehr in ihnen zu erkennen. Das sie um- 
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Abb. 24 und 25. Macrocerococcus superbus. Die sekundéren Mycetocyten sinken in das Ki. 
Abb. 26. Dotterkerne nihern sich den Mycetocyten. 
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gebende Epithel laBt sie schon bei schwacher VergroBerung leicht auf- 
finden, aber auch dieses verrit durch seine starke Vakuolisierung die 
hochgradige Entartung des anfangs so auffilligen, volumindsen Myce- 
toms (Abb. 10). 

Die Embryonalentwicklung. Wenn die ersten Furchungskerne an 
die Oberfliche aufsteigen, erscheinen auch bereits einige von ihnen in 
der Gegend der Mycetocyten und schmiegen sich mit ihrem unregelmaBig 
gestalteten Plasmaanteil an diese (Abb. 26). Die Blastodermbildung 
geht auffallend zégernd vor sich. Wenn, leicht nach der Seite ver- 
schoben, am hinteren Ende des Embryos eine scharf begrenzte Zone 
plasmareicher, dichtgestellter Blastodermzellen als erste Anlage des 
kiinftigen Keimstreifs erscheint, sind tiber seine sonstige Oberflache nur 
wenige, sehr fliissigkeitsreiche Kerne verstreut und daran andert sich 
auch nichts, wenn alsbald die Invagination einsetzt (Abb. 27). 

Dringt die Einstiilpung allmahlich tiefer in den Embryo vor, so sinkt 
ihr der Mycetocytenballen entgegen, und wenn der Keimstreif einen un- 
gefahr bis in die Mitte vorgedrungenen Hacken darstellt, so beriihrt er die 
Zone seiner Kriimmung (Abb. 28). An den Mycetocyten ist inzwischen 
keinerlei Veranderung eingetreten, aber die in ihnen enthaltenen Sym- 
bionten sind jetzt wieder erheblich schlanker geworden und erscheinen 
erneut dichter gelagert. Es kommt also um diese Zeit eine betrachtliche 
Vermehrungswelle iiber sie, die den Zellen den Habitus verleiht, den 
wir bei jungen Weibchen antrafen. 

Mit dieser lebhaften Vermehrung hangt es wahrscheinlich auch 
zusammen, dafi um diese Zeit gelegentlich kernlose rundliche Ballen 
von Symbionten aus den Mycetocyten ausgestoBen werden. Zum Teil 
bleiben sie in der Nachbarschaft des embryonalen Mycetoms liegen, zum 
Teil bemachtigen sich ihrer aber offenbar auch Blutzellen, denn man 
findet auch solche Ballen mit Kernen, die dann einen noch scharf gegen 
die Symbionten abgesetzten Plasmaanteil aufweisen kénnen. In anderen 
Fallen liegt der Kern auch inmitten der Symbionten, allemal aber tragen 
diese Kerne eindeutige Merkmale der Degeneration (Abb. 30, 31). Diese 
Ballen werden nur in dieser friihen Zeit, bevor die Mycetocyten den 
Keimstreif beriihren, ausgesto8en, aber sie kénnen ziemlich lang er- 
halten bleiben und selbst nach der Umrollung noch begegnen. Einmal 
stieB ich sogar auf einige kleine, kernlose Symbiontenballen, die in die 
oberflachlichen Bereiche des den Mycetocyten eng benachbarten Bauch- 
markes eingelagert waren, wihrend andere auBerlich anlagen und einer 
mit degenerierendem Kern halb innen, halb auBen lag. Das Auftreten 
rundlicher, scharf umschriebener Symbiontenballen, die vermutlich von 
einer gallertigen Substanz zusammengehalten werden, erinnert daran, 
daf’ bei manchen Pseudococcus-Arten (citri, adonidum u. a.) die Sym- 
bionten in Form solcher Ballen die Wirtszellen infizieren und in die 
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Eizellen iibertreten. In der Tat hat man auch bei diesen embryonalen 
Mycetocyten von Macrocerococcus des éfteren den Kindruck, daB es im 
Zusammenhang mit der Vermehrung der Symbionten zur Bildung solcher 
Verbinde kommt, denen dann auch Nischen im Kern entsprechen 
kénnen, doch heben sie sich jedenfalls wenigstens auf den Schnitt- 
priiparaten nicht so deutlich ab wie bei Pseudococcus, wo sie unter Um- 
stinden durch kraftigere Plasmawande geschieden werden. 

Vor allem aber ist von einem anderen, héchst seltsamen Geschehen 
zu berichten, das ebenfalls in die Zeit fallt, in der das embryonale 
Mycetom in die Nachbarschaft des Keimstreifs gelangt. Es treten dann 
auffallende groBe Kerne mit teils scharf begrenztem, teils sternformig im 
Dotter verankerten Plasma von allen Seiten an dasselbe heran. Sie 
unterscheiden sich dank den etwas gréberen, locker gelagerten Chromatin- 
granulis und dem Besitz einiger ansehnlicherer Nukleolen zwar deutlich 
von den Mycetocytenkernen, aber ihr Bau 1aBt doch vermuten, daf sie 
ebenfalls bereits polyploid sind, wenn auch die Zahl ihrer Chromosomen 
wesentlich niedriger sein mu. Diese Elemente lagern sich dicht an die 
miitterlichen sekundiren Mycetocyten und fillen daher mit Vorliebe 
die Winkel, die zwischen diesen bestehen (Abb. 33, 34). Zunachst wirde 
man geneigt sein, in ihnen entweder die Bausteine fir das kiinftige 
Mycetomepithel oder gar die Elemente zu sehen, die nun die Transport- 
zellen durch embryonale zu ersetzen haben, aber keines von beidem ist der 
Fall. Auf einem nachsten Stadium findet sich vielmehr in jeder der miitter- 
lichen M ycetocyten einer dieser sehr charakteristischen Kerne (Abb. 29, 35). 
Die verschiedene Kerngro8e und Kernstruktur lassen hieriiber keinen 
Zweifel und zudem begegnen des 6fteren Bilder, die offenbar den eben 
vor sich gehenden oder gegangenen Ubertritt illustrieren. Der alte 
Kern liegt jedenfalls stets zentral und der eingedrungene in dem ihn 
umgebenden Raum niiher der Zellgrenze. Sehr rasch nahert er sich 
offenbar dem Mycetocytenkern und veranlaBt ihn zur Bildung einer 
Mulde. Dabei ist aber zunachst immer noch ein freilich sehr schmaler 
Zwischenraum zwischen den beiden zu erkennen (Abb. 35). 

Um diese Zeit ist der Keimstreif schon weit entwickelt. Er reicht 
jetzt bis an das vordere Ende des Eies und der kaudale Abschnitt lauft 
noch eine Strecke weit riickwarts, Mundteile und Extremitaten sind 
angelegt. Die Mycetomanlage aber ist beim Auswachsen des Keimstreifs 
ungefahr an Ort und Stelle geblieben und so in die Riickenregion gelangt, 
wo sie ohne engere Beziehungen zum tibrigen Embryo im Bereich des 
Dotters liegt (Abb. 29). 

Auf diesem Stadium besitzt nun das junge Mycetom auch eine Hiille. 
Sie wird von kleinen Zellen mit entsprechenden Kernen gebildet, die ohne 
weiteres von jenen zu unterscheiden sind, die vorher an die Organanlage 
heran- und in sie eingetreten sind. Es handelt sich dabei sichtlich um 
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Abkommlinge des unteren Blattes. Wenn nimlich die groBen Dotter- 
zellen sich an die Mycetocyten gelegt haben und diese ganz nahe an den 


Abb. 30 und 31. Macrocerococcus superbus. Gelegentliche AusstoBung von Symbiontenballen 
aus dem embryonalen Mycetom. Abb. 32. Das embryonale Mycetom in Kontakt mit dem 
Keimstreif; zweierlei Zellelemente treten an dasselbe heran. 


Keimstreif herangetreten sind, kommt es zu einer voriibergehenden 
leichten Verlétung. Kleinkalibrige Elemente losen sich dann vom Keim- 
streif, bewegen sich auf die Mycetocyten zu und schlagen lockere Briicken 
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Abb. 33—35. Macrocerococcus superbus. Je eine Dotterzelle vereinigt sich mit einer miitter- 
lichen Mycetocyte; die Symbionten haben sich vermehrt und sind schlanker geworden. 
Abb. 33. Die Dotterzellen nihern sich. Abb. 34. Sie legen sich an die Mycetocyten. Abb. 35. 
Die beiden Kerne vor der Verschmelzung; mesodermale Elemente haben eine Hiille gebildet. 
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zu ihnen. Manche legen sich ihnen an und andere dringen auch zwischen 
sie, doch scheinen die letzteren zugrunde zu gehen, denn man trifft sie 
hier des 6fteren mit pyknotischen Kernen und in der Folge vermiBt man 
zunichst entsprechende Zellen im inneren der embryonalen Mycetome 
(Abb. 32). 

Nach der Umrollung sind die Kernpaare in den Mycetocyten immer 
noch deutlich zu erkennen, obwohl sie sich jetzt viel inniger aneinander- 
schmiegen. Die Verschiedenheit ihrer Struktur und Gré8e ist die gleiche 
geblieben, wobei zu beriicksichtigen ist, daB letztere auf den Schnitt- 
bildern nicht immer deutlich zum Ausdruck kommt. Nichts spricht auch 
jetzt fiir eine Degeneration des miitterlichen Kernes und einen Ersatz 
durch den embryonalen (Abb. 36). Alle umgerollten, vor der Geburt 
stehenden Embryonen zeigen ganz die gleichen Verhiltnisse. Eine Ver- 
mehrung der Mycetocyten tritt wahrend der Embryonalentwicklung nicht 
ein. Die gelegentlich kurz vor oder beim Ubertritt der sekundaren 
Mycetocyten zu beobachtenden Mitosen stellten den letzten Teilungs- 
schritt dar. 

Die ersten Larvenstadien, welche ich Herrn Dr. MatruHss verdanke, 
bieten jedoch ein neues Bild. In ihnen ist das unpaare Mycetom bereits 
etwas gewachsen und die Mycetocyten, die im tibrigen ganz den gleichen 

‘Habitus aufweisen, besitzen je evnen einzigen Kern, der nur aus der Ver- 
schmelzung des miitterlichen und des embryonalen Kernes hervorgegangen 
sein kann (Abb. 37). Manchmal glaubt man noch einen gréber und 
lockerer strukturierten und einen feiner und dichter gebauten Teil 
unterscheiden zu kénnen, aber es konnte sich hierbei auch um Zufiallig- 
keiten oder Fixierungsprodukte handeln. Sehr junge Erstlarven wiirden 
vermutlich den Augenblick der Vereinigung ergeben. Die mir zur Ver- 
fiigung stehenden besaBen durchschnittlich 18 Mycetocyten, hatten diese 
mithin bereits verdoppelt. 

Die Art, wie der Macrocerococcus-Embryo im Laufe seiner Entwicklung 
die in das Ei iibergetretenen miitterlichen Mycetocyten behandelt, unter- 
scheidet sich somit wesentlich von dem, was ich seinerzeit bei Aleuro- 
diden feststellen konnte. Bei ihnen sondern sich im Laufe der Em- 
bryonalentwicklung die miitterlichen Kerne von den Symbionten und 
vereinigen sich in einer gleichzeitig sich bildenden zentralen Plasma- 
ansammlung des transitorischen Mycetoms. Dann tauchen an der Peri- 

~ pherie rundum, ahnlich wie bei Macrocerococcus, embryonale Kerne auf, 

schmiegen sich erst nur oberflachlich innig an, sinken aber dann zwischen 
die Symbionten ein und lésen die Abgrenzung einkerniger, symbionten- 
haltiger Territorien aus. Die alten Mycetocytenkerne aber degenerieren 
und werden aus dem jungen definitiven Mycetom ausgestoBen 

(BucHNER 1918). : 

Um den symbiontischen Zyklus von Macrocerococcus zu schliefBen, 
bediirfte es nun noch der Stadien, auf denen sich die anfanglich durchaus 
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einheitlichen Mycetocyten der Erstlarven in jene zwei auch raumlich 
getrennten Sorten differenzieren, von denen wir ausgegangen sind. Doch 
fehlen leider in meinem Material die alteren ersten und die zweiten 


Abb. 36. Macrocerococcus superbus.. Kin embryonales Mycetom nach der Umrollung;: 
die beiden Kerne beriihren sich innig. Abb. 37. Mycetom einer Erstlarve; die Kerne sind 
verschmolzen., 


Larvenstadien, auf denen diese Scheidung vor sich geht. Erste Larven- 
stadien, die Anfang Januar gesammelt worden waren, zeigten wohl jene 
Zunahme der Mycetocytenzahl etwa auf das Doppelte, aber noch keine 
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Sonderung; vermutlich setzt sie mit Beginn der wirmeren Jahreszeit 
ein. Daf beide Sorten aus dem Mycetom der Erstlarven hervorgehen 
mussen, ist ja angesichts des Umstandes, daB sich an keiner anderen 
Stelle Symbionten finden, selbstverstindlich. Die Feststellungen, die 
ich in dieser Hinsicht an Puto, dessen symbiontische Einrichtungen 
denen des Macrocerococcus auBerordentlich ahneln, machen konnte und 
uber die im folgenden berichtet wird, bestatigen dies und erlauben den 
SchluB, daB es wohl auch bei letzterem um die genannte Zeit zu einer sich 
zunachst am Bau der Mycetocyten und am Verhalten der Symbionten, 
anschlieBend aber auch an der raumlichen Trennung duBernden Schei- 
dung kommt und daf dabei die am meisten dorsal unter dem Darm ge- 
legenen Mycetocyten zu den nicht der Ubertragung dienenden werden 
(vgl. Abb. 43—45). 

Das Mycetom der Ménnchen. Es lagen mir lediglich die hier fliigel- 
losen Imagines des minnlichen Geschlechtes vor. In ihnen fand sich 
zumeist ein schlankes, manchmal gerades, aber haufiger sich zwischen 
den dicht benachbarten Hoden und dem Darm windendes unpaares 
Mycetom von entsprechend geringer GréBe. Abb. 38 fiihrt ein besonders 
regelmaBig gestaltetes vor, das genau median, eingefaBt von zwei kraf- 
tigen, nach riickwarts ziehenden Nervenstrangen unmittelbar hinter dem 
Bauchmark lag. Ansehnliche, manchmal zweikernige Mycetocyten von 
annaihernd gleicher Gré8e und zahlreiche die Oberflache begrenzende 
und itiberall in das Innere vordringende Zellen bauen es auf. Die letzteren 
sind stark vakuolisiert und erinnern damit an den in ahnlicher Weise 
entarteten epithelialen Uberzug der primaren Mycetocyten in alten 
Weibchen (Abb. 10). Offensichtlich erleiden aber die Mycetome der 
Mannchen im Laufe des imaginalen Lebens einen raschen Abbau. So 
begegnete mir ein Tier, in dem nur noch ein kiimmerlicher Rest stark 
verkleinerter Mycetocyten mit degenerierten, schaumig strukturierten 
Kernen vorhanden war, und ein anderes, in dem ich keinerlei Reste des 
Mycetoms mehr fand. 

Der Habitus der Mycetocyten ist ein sehr verschiedener. All die ver- 
schiedenen Typen fortschreitender Verédung, welche die primaren My- 
cetocyten der Weibchen boten, finden sich auch im Mycetom der Mann- 
chen. Die Mehrzahl der Zellen enthalt nur noch ein dichtes, symbionten- 
freies Protoplasmanetz; hie und da aber umschlieBt dieses auch noch 
einige wenige oder etwas zahlreichere, sich deutlich abhebende Schlauche 
(Abb. 39). AuBerdem spielt aber die Fiillung mit kugeligen Zustaénden 
in den mannlichen Mycetocyten eine besondere Rolle. Zumeist sind 
diese dann klein und dicht geschart (Abb. 40), hie und da finden sich 
aber auch Zellen, in denen sie wesentlich gréRer sind als die entsprechen- 
den Formen im weiblichen Mycetom (Abb.41). Die auch hier hochgradig 
polyploiden Kerne sind meist rundlich oder oval und glatt begrenzt, 
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manche aber bilden auch, wie auf der eben genannten Abbildung, kleine, 
spitze, in das Plasmanetz eingehende Fortsitze. Wie bei den Weibchen 
trifft man auch hier manchmal einige wenige in das Plasma abgegebene 


Abb, 38—41. Macrocerococcus superbus. Mycetom und Mycetocyten einer mannlichen 
Imago. Abb. 38. Ubersichtsbild. Abb. 39—41. Mycetocyten mit vereinzelten Schlauchen 
und kugelig entarteten Symbionten. 


Kernchen oder kleinste Griippchen von dem Kern entstammenden 
Chromatingranulis. Zellen, welche reich mit wohlerhaltenen Symbionten 
erfillt sind und den sekundiiren Mycetocyten der Weibchen ent- 
sprechen kénnten, fehlen im Mycetom erwachsener Mainnchen. Nachdem 
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es sich bei ihnen um eine der Ubertragung dienende HKinrichtung handelt, 
kann dies nicht wundernehmen. Doch ist immerhin mit der Méglichkeit 
zu rechnen, daf} im larvalen Mycetom der Mannchen beide Mycetocyten- 
sorten vertreten sind und da sie sich, nachdem die Degeneration der 
Symbionten in beiden um sich gegriffen hat, nicht mehr unterscheiden 
lassen. Nur das Studium der larvalen Mannchen kénnte eine sichere 
Antwort geben. 


ITI. Die symbiontischen Einrichtungen von Puto. 


Die postembryonale Entwicklung des Mycetoms und die Frage der 
Ubertragung. Das Mycetom der Erstlarven von Puto, das im Leben die 
gleiche schwarzlich-olivgriine Farbung aufweist wie das von Macrocero- 
coccus, ahnelt diesem auch in tibrigen auBerordentlich. Es liegt abermals 
ventral vom Darm, unmittelbar hinter dem Bauchmark als ein unpaares, 
annahernd ovales Organ, das aus groBen Mycetocyten und einer Anzahl 
kleiner steriler Zellen besteht, welche es umspannen und auBerdem iiber- 
all auch im Inneren die Liicken ausfillen (Abb. 42). Die Mycetocyten 
sind groBer als bei Macrocerococcus, ihre Kerne sind zumeist mehr oder 
weniger rundlich oder oval, manchmal aber auch unregelmaBig zerkliiftet. 
Thre Chromatinpartikelchen sind gréfer und lockerer gelagert als bei 
Macrocerococcus, so daB die Kerne mehr getiipfelt erscheinen (Abb. 52). 
Starke VergréBerung ergibt, daB sie jeweils aus mehreren dicht ge- 
draingten Granulis zusammengesetzt sind. Abermals sind sie von nu- 
kleolenahnlichen Gebilden durchsetzt, die hinsichtlich ihrer GroBe vari- 
ieren und sich mit HrrEnnHatnschem Hamatoxylin viel intensiver 
farben als die kleinen chromatischen Kornchen (Abb. 53). Die Kerne 
der Hiille wiederholen im kleinen den Habitus der Mycetocytenkerne. 
Beim Vergleich mit dem entsprechenden Stadium von Macrocerococcus 
(Abb. 37) ist zu beriicksichtigen, daB die Abb. 42—44 bei geringerer 
VergréBerung gezeichnet wurden. 


Mitosen finden sich um diese Zeit nur selten, verraten aber dann, 
wie dies ja nicht anders zu erwarten ist, auch bei diesem Objekt eine 
hochgradige Polyploidie (Abb. 51). Die Chromosomen sind entsprechend 
den ansehnlicheren Prochromosomen des Ruhekerns groBer als bei 
Macrocerococcus. Das Plasma der Mycetocyten ist wieder allseitig von 
fadenférmigen, hier ebenfalls etwas stattlicheren Symbionten erfillt, 
die fast durchweg radiar angeordnet und sichtlich vielfach zu rundlichen 
Ballen vereinigt sind. 


Einwenig groBere Tiere, bei denen es sich auch nach den von REYNE 
(1954) angegebenen Mafen ebenfalls noch um erste Larvenstadien han- 
delt, besitzen ebenso groBe Mycetome, aber in ihnen ist nun eine sehr 
bedeutungsvolle Veranderung eingetreten. Die zumeist dorsal gelegenen 
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Abb. 42—44. Puto antennatus. 


cyten sind noch einheitlich. Abb. 43. Die Symbionten der dorsal gelegenen Mycetocyten 
sind entartet. Abb. 44. Die Sonderung wird auch durch verschiedene Kernformen ver- 
deutlicht. 


Mycetome des 1. Larvenstadiums. Abb. 42. Die Myceto- 
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Mycetocyten sind jetzt nicht mehr von den bis vor kurzem noch so wohl- 
entwickelten Faden erfiillt, sondern von entarteten Zustiinden, wie sie 
uns bereits in den primaren Mycetocyten der Weibchen und dem Mycetom 
der Mannchen von Macrocerococcus begegnet sind! Es handelt sich dabei 
um zahllose, sich mit Himalaun abermals nur sehr blaB farbende, wieder 
je in der Einzahl in den Plasmamaschen liegende Kiigelchen, zwischen 
denen hie und da, aber keineswegs haufig, letzte leicht verdickte Schlauch- 
formen erhalten geblieben sind. Wie bei Macrocerococcus liegen diese 
dann, meist zu kleinen Griippchen vereint, in grobmaschigen Plasma- 
zonen. Die Kerne unterscheiden sich zunichst noch nicht wesentlich 
von denen der tibrigen, unveraindert bleibenden Mycetocyten, doch 
fallen an ihnen wieder feinste staérker fairbbare kontinuierlich in das 
Plasmageriist tbergehende Fortsitze auf, wie sie auch im Mycetom der 
Macrocerococcus-Mainnchen begegneten (Abb. 43; in zwei Mycetocyten 
liegen noch einige Schlauche!). 

In einem anderen, etwa gleich alten Tiere erscheint der Unterschied 
der beiden Mycetocytensorten jedoch durch entsprechend verschiedene 
Kernformen wesentlich gesteigert. In den Zellen mit entarteten Sym- 
bionten sind die Kerne jetzt stark polymorph geworden, wahrend in den 
ubrigen die einfacheren Konturen erhalten geblieben sind. Zum Teil 
sind sie nur tief eingebuchtet, zumeist aber stark zerkliiftet, verzerrt 
und unter Umstanden in mehrere Teilstiicke zerschniirt, Kernbilder, wie 
sie ja von so manchen andern Mycetocyten, vor allem der Zikaden, wohl- 
bekannt sind (Abb. 44). 

Das nachst altere Stadium, tiber das ich verfiige, bestiatigt die sich ja 
sofort aufdrangende Vermutung, daB es sich bei dieser Weggabelung 
innerhalb der zunichst einheitlichen Mycetocyten um die Differenzie- 
rung in die priméren und sekundiren Mycetocyten handelt. Aus der 
maximalen Linge der Schnitte ist zu entnehmen, das immer noch das 
1. Larvenstadium vorliegt. Das Gefiige des Mycetoms erscheint jetzt 
stark gelockert. Die beiden Zellsorten sind schon auf den ersten Blick 
bei schwacher VergréBerung zu unterscheiden. Die helleren mit ihren 
vielgestaltigen Kernen enthalten die entarteten blassen Symbionten- 
kiigelchen, zwischen denen immer noch einige Schlauchformen liegen, 
die dunklen sind von den stark gefirbten Symbionten erfiillt. Die 
primaren Mycetocyten bilden einen dorsal und median gelegenen Strang, 
der sich am vorderen und hinteren Ende etwas verbreitert, die sekun- 
daren Mycetocyten stellen hingegen vor allem eine mehr ventral gelegene, 
zusammenhangende Masse dar, flankieren aber auch in der Dorsalregion 
die primaren Mycetocyten und beginnen hier auch schon die jungen, 
noch kompakten Gonaden zu umgreifen (Abb 45). 

In der Folge iiberwiegen die sekundiren Mycetocyten immer mehr. 
Wahrend in den primiaren wieder offenbar jede weitere mitotische 
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Vermehrung ausbleibt, finden sich jetzt da und dort Teilungsstadien der 
Symbionten fiihrenden Zellen. Abb. 46 und 47 fihren zwei Schnitte 
durch ein zweites Larvenstadium vor. Die mediane Briicke der primaren 
Mycetocyten ist gesprengt worden — manchmal begegnet freilich noch 
die ein oder andere von ihnen im Bereich der Mittellinie — und die 
sekundaren Mycetocyten beherr- 
schen das Bild. Ihr zusammen- 
haingender Komplex umschlieBt 
nun die Ovarien schon inniger 
und bildet seitlich meist jederseits 
einen kurzen Fortsatz, so daB an- 
nahernd eine Kreuzfigur resul- 
tiert. Die primairen Mycetocyten 
hingegen erscheinen, nach wie vor 
ohne weiteres kenntlich, nurnoch 
vorne und hinten als kleinere An- 
sammlungen und tauchen ver- 
einzelt auch seitlich auf. Die Ent- 
artung der Symbionten ist in 
ihnen weiter fortgeschritten. Nur 
mit Mihe erkennt man noch ihre 
blassen, schattenhaften Reste, 
wihrend andererseits das feine 
Plasmanetz ahnlich, wie dies ja 
auch bei Macrocerococcus der Fall 
war, immer mehr tiberwiegt. Da- 
Fi zu kommt, daB diese Zellen jetzt 

Abb. 45. Puto antennatus. Alteres 1. Larven- " : 
stadium. Die beiden Mycetocytensorten ge- VON elmer viel plasma- und kern- 
lockert und in Kontakt mit den jungen reicheren Hiille umgeben sind, als 

Gonaden. 
die sekundiren Mycetocyten. 

Wenn sich die Anlagen der kinftigen Ovariolen vom Eileiter zu 
sondern beginnen, ist tiber die sekundiiren Mycetocyten — wie bei 
Macrocerococcus — eine gesteigerte Vermehrungswelle gekommen, dank 
der nicht nur ibre Zahl zunimmt, sondern auch die ZellgréBe zum Teil 
etwas abnimmt. Die Lockerung der Mycetocyten schreitet ebenfalls fort. 
Unter den primaren Mycetocyten erscheinen hingegen jetzt einige be- 
trachtlich gewachsen (Abb. 48). Auf solche Weise wird schlieBlich ein 
Zustand herbeigefiihrt, der uns von Macrocerococcus her vertraut ist 
(vgl. Abb. 2 und 11). Die sekundiren Mycetocyten infiltrieren wieder 
die beiden Ovarien derart, daB sie bis in die Nachbarschaft der Hileiter 
vordringen und iiberall zwischen die jungen Eirdhren zu liegen kommen 
(Abb. 49), Die GréBenverhaltnisse sind freilich sehr verschieden. Ovari- 
olen und Mycetocyten sind auf Stadien, die sich hinsichtlich des Ent- 
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wicklungsgrades des Ovars entsprechen, bei Puto wesentlich groBer als 
bei Macrocerococcus (Abb 11 und 49 sind bei gleicher VergroBerung 
gezeichnet). Ein weiterer Unterschied zwischen den beiden Gattungen 


Abb. 46. Puto antennatus. Ventrale Region eines 2. Larvenstadiums. Geschlossene An- 
sammlung der sekundiéren Mycetocyten; primaire Mycetocyten vorne, hinten und seitlich 
links. 


besteht darin, daB die primaéren Mycetocyten bei Puto an Menge viel 
mehr zuriicktreten als bei Macrocerococcus, wo sie ja auf der Ventralseite, 
dort wo bei Puto zahlreiche sekundiire Mycetocyten liegen, lange Zeit 
noch einen ansehnlichen Komplex bilden (vgl. Abb. 1 und 46). 

Abb. 50 gibt die Symbionten aus den sekundaren Mycetocyten eines 
solchen jungen Weibchens nach dem Leben wieder. Es handelt sich um 
schlanke, zumeist gerade, seltener leicht gekriimmte Staibchen mit 
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sienpicn Enden. Viele sind in Querteilung und manche tragen kurze 
seitliche Auswiichse. 

Mein Material von Puto fiillt somit eine wesentliche bei Macrocero- 
coccus bestehende Liicke aus. Angesichts der prinzipiellen Uberein- 
stimmung der symbiontischen Einrichtungen beider Gattungen kann 


Abb. 47. Puto antennatus. Dorsale Region des Mycetoms der Abb. 46. Die in der Ent- 
wicklung fortgeschrittenen Gonaden von sekundiren Mycetocyten umlagert. 


ja kein Zweifel dartiber bestehen, daB auch bei letzterem um die gleiche 
Zeit eine ganz ahnliche Sonderung des anfangs einheitlichen Mycetoms 
in die zwei Mycetocytensorten vor sich gehen muf. Andererseits fehlen 
mir bedauerlicherweise reifere Puto-Weibchen, welche die Hiinfektion 
vorfiihren wiirden. Unter den im Juli und August gesammelten Tieren 
befanden sich aufer den im vorangehenden beschriebenen jungen Stadien 
lediglich Tiere, die bereits mit Embryonen gefiillt waren, welche schon 
die Umrollung hinter sich hatten oder doch wenigstens einen maximal 
eingestiilpten Keimstreif mit den Anlagen der Mundteile und Extremi- 
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taten aufwiesen. Trotzdem kann man allerdings mit Bestimmtheit an- 
nehmen, daB auch hier die Ubertragung durch den Ubertritt miitterlicher 
Mycetocyten in das ausgewachsene Ei garantiert wird. Werden doch 


Abb. 48. Puto antennatus. Mycetom und Gonaden eines etwas alteren Weibchens. Die 
gelockerten sekundiren Mycetocyten sind in lebhafter Vermehrung; die primaéren Myceto- 
eyten zum Teil stark gewachsen. An der Gonade legen sich die Ovariolen an. 


die sekundaren Mycetocyten auch bei Puto nahezu restlos verbraucht. 
In Tieren, bei denen keine infektionsbediirftigen Eier mehr vorhanden 
sind, sondern nur noch die genannten alteren Entwicklungsstadien, 
finden sich nur noch ganz wenige von ihnen. Hie und da liegt noch eine 
einzelne, dann wohlgerundete, symbiontenhaltige Mycetocyte in einem 
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der Zwickel zwischen den Embryonen, wahrend sich in der Peripherie 
noch kleine Nester von solchen finden. Die GréBe dieser Zellen entspricht 
durchaus den Dimensionen, die uns in den jiingsten embryonalen Myce- 
tomen begegnen werden. Vielfach freilich tragen diese restlichen sekun- 
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Abb. 49. Puto antennatus. Kranialer Teil eines jungen Ovars, Die sekundiaren Mycetocyten 
sind zwischen die Ovariolen gedrungen. 


diren Mycetocyten jetzt auch den Stempel der Entartung. Verklumpte 
Kerne, gequollene Symbionten, unregelmaRige Umrisse sind die Sym- 
ptome einer solchen. Einmal stieB ich auch auf ein Ei, das zwar infiziert 
worden war, sich aber aus unbekannten Griinden nicht entwickelt hatte. 
Es war in Auflésung, aber die Reste der eingewanderten Mycetocyten 
waren von der zu erwartenden GroSenordnung. 

Die primiren Mycetocyten, die in jungen Weibchen an Zahl weit 
hinter den sekundiaren zuriicktreten, sind hingegen nach dem Verbrauch 
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der letzteren in nur noch Embryonen enthaltenden Weibchen, wie zu 
erwarten, in der Uberzahl. Sie finden sich nie zwischen den Embryonen, 
sondern, entsprechend ihrer Lage in jiingeren Tieren, nur in der Peri- 
pherie, hier aber manchmal in verhialtnismaBig ansehnlichen Verbanden. 
Ihre bizarren Kerne, das meist kernreichere Epithel, das Fehlen ur- 
spriinglich gestalteter Symbionten laBt sie ohne weiteres erkennen. Ihre 
Entartung erstreckt sich aber jetzt nicht nur auf die Symbionten, die 
zumeist immer noch blasse Kiigelchen darstellen, sondern auch auf die 
Kerne und die ZellgréBe. Solche Riesenzellen, wie sie fiir junge Weibchen 
bezeichnend sind, fehlen jetzt durchaus, die Zellen, deren Plasma bei 


Hamalaunfarbung einen gelblichen Ton 
annimmt, muten wie zusammengesintert Yai 
an, und nicht selten sind sie zu ganz = Pe 
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aber differieren die sonst sich in Hinsicht 2 
auf ihre Symbiose so nahestehenden Gat- a 
tungen. Wenn die sekundiren Mycetocy- 
ten die jungen Ovarien durchsetzt haben, 10. 
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also der Zustand der Abb. 49 erreicht 44), 59. puto antennatus. 8 
wurde, treten da und dort Zellen der Hiille bionten aus den sekundaren My- 
in diese iiber, grenzen ihren Plasmaleib — °'°°Y*en eines jungen Weibehens 
deutlich gegen das fremde Plasma ab und 
schlieBen dabei, sich abrundend, eine Anzahl Symbionten mit 
ein (Abb. 56). Eine soleche Einwanderung beginnt mit ein oder zwei 
Hiillzellen, anschlieBend aber nimmt ihre Zahl zu und weite Strecken 
der Randpartie der Mycetocyten kénnen so von den ,,tertidren Myceto- 
cyten* eingenommen werden, deren Kerne vielfach noch der Oberflache 
anliegen und damit verraten, da sie von aufen gekommen sind. An- 
schlieBend trennen sich diese kleinen infizierten Elemente vielfach von 
den sekundiren Mycetocyten und bilden strangformige, zwischen den 
heranwachsenden Ovocyten und Nahrzellen ziehende Verbande (Abb. 57). 
Schon bei schwacher Vergr6Berung erkennt man am Kern, ob eine 
Mycetocyte derart angefallen wird, denn er farbt sich dann mit Ham- 
alaun nicht rein blau wie die iibrigen, sondern nimmt einen mehr 
braunlichen Ton an. Auch sind solche Kerne dichter strukturiert. 
Offenbar handelt es sich dabei um die Anzeichen einer beginnenden 
Degeneration. Oft erleidet eine ganze Gruppe benachbarter Myceto- 
eyten eine solche Dezimierung, wahrend die Mehrheit ihrer Genossen 
unberiihrt bleibt. 

Da mir Weibchen mit zunehmendem Eiwachstum nicht zur Ver- 
fiigung stehen, kann ich tiber das weitere Schicksal dieses dritten 
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Abb. 51—55. Puto antennatus. Abb. 51. Polyploide Mitose aus dem Mycetom einer 1. Larve. 

Abb. 52. Sekundire Mycetocyte aus einem Alteren 1. Larvenstadium (= Abb. 45). Abb. 53, 

Sekundire Mycetocyte aus einem jungen Weibchen. Abb. 54. Primire Mycetocyten mit 

entarteten Symbionten aus einem alten, nur noch mit Embryonen gefiillten Weibchen. 
Abb. 55. Teil des Mycetoms aus einer mannlichen Imago. 
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Mycetocytentypes und iiber das der so geschwachten sekundaren Myce- 
tocyten leider nichts aussagen. DaB diese kleinen Mycetocyten irgendwie 
der Kiinfektion dienen, kommt kaum in Frage. Dagegen sprichtvon vorn 
herein die groBe Ahnlichkeit, welche die tibrigen symbiontischen Ein- 


Abb. 56 und 57. Puto antennatus. Einwanderung von Hiillzellen in die sekundaren Myceto- 
' eyten eines jungen Weibchens und teilweise Abwanderung der kleinen tertiairen 
Mycetocyten. 


richtungen der beiden Gattungen aufweisen und im speziellen die GréBe 
der hochgradig polyploiden embryonalen Mycetocyten, die, wie wir noch 
sehen werden, ja ganz den Habitus der groBen sekundaren Mycetocyten 
von Puto und der entsprechenden Zellen bei Macrocerococcus aufweisen. 
Da sich andererseits unter den restlichen Mycetocyten alterer, von Em- 
bryonen erfiillter Weibchen keine Elemente finden, die man mit Sicher- 
heit auf diese tertiiren Mycetocyten beziehen konnte, méchte ich zu- 
nachst annehmen, daf sie in der Folge zugrunde gehen, wahrend sich 
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vielleicht: die befallenen Mycetocyten wieder erholen. Solange diese 
Liicke in meinem Material nicht geschlossen wird, ist zu vermuten, daB 
es sich um eine Erscheinung von sekundarer Bedeutung handelt. Im 
allgemeinen Teil wird auseinanderzusetzen sein, daB ein solcher Uber- 
tritt von sterilen Elementen in Mycetocyten keineswegs vereinzelt ist 
und daB er sich nach noch unver6ffentlichten Beobachtungen vor allem 
auch bei Margaroiden vielfach findet, ohne dai zunachst seine tiefere 
Bedeutung zu erfassen ware. 

Das embryonale Mycetom. Wie erwahnt, fehlen in meinem Material 
von Puto leider nicht nur die Stadien des vermutlichen Ubertrittes der 
Mycetocyten in das Ki, sondern auch die anschlieBenden friihen Ent- 
wicklungsstadien. Die jiingsten mir vorliegenden Stadien entsprechen 
einem Zustand, wie ihn Abb. 29 von Macrocerococcus wiedergibt. Das 
Mycetom liegt jedoch dann bei Puto am oberen Ende des Embryos, vor 
der Kriimmung des Keimstreifs. Ob dieser es bei seiner Entfaltung 
wieder dorthin zuriickgeschoben hat oder ob es-von Anfang an dort 
geblieben ist, laBt sich nicht entscheiden. Sein Zustand gleicht um diese 
Zeit dem auf Abb. 34 von Macrocerococcus dargestellten, d. h. eine An- 
zahl Zellen mit verhaltnismaBig groBen Kernen, die grober strukturiert 
sind als die groBen Mycetocytenkerne, hat sich ihm zugesellt und legt 
in den Liicken zwischen den Mycetocyten. AuBerdem fiillen wieder 
kleinere Kerne da und dort die Winkel aus, die vermutlich auch, wie 
bei Macrocerococcus, vom unteren Blatt stammen und spiter allein die 
Hille des Mycetoms bilden. Die Symbionten sind vielfach zu rundlichen 
Ballen vereint. Auch bei Puto erscheinen dann Kerne im Inneren der 
Mycetocyten, die hinsichtlich GroBe und Struktur den erstgenannten 
entsprechen, aber die Einwanderung ist nicht so streng zeitlich geregelt 
und setzt sichtlich etwas zégernder ein, denn bei Macrocerococcus liegt 
ja auf einem entsprechenden Stadium der Anlage der Extremititen und 
der Mundteile bereits in jeder Mycetocyte eng ihrem Kern angeschmiegt 
je einer der tibergetretenen embryonalen Kerne. Bei Puto tauchen sie, 
soweit ich sehe, erst mit oder nach der Umrollung auf, aber auch dann 
findet man neben Mycetomen, in denen jede oder fast jede Zelle einen 
Kern enthalt, der offenkundig den vorher aufen gelegenen entspricht, 
auch solche, in denen nur ein Teil von ihnen mit solchen versorgt ist 
oder die Verschmelzung bei den anderen schon stattgefunden hat. 
Abb. 58 zeigt in vier Mycetocyten einen und in einer weiteren sogar zwei 
eingewanderte Kerne, die noch wohlgerundet und nahe der Oberflaiche 
liegen, wahrend eine weitere Zelle, die noch keinen Partner gefunden 
hat, in einer Liicke des Mycetoms liegt. So eindrucksvolle Bilder eng 
aneinanderliegender Kernpaare, wie sie bei Macrocerococcus um diese 
Zeit jede Mycetocyte bietet, sind mir bei Puto nicht begegnet. Trotzdem 
kann man wohl mit Bestimmtheit annehmen, daB8 es sich auch hier 
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um einen prinzipiell gleichen Vorgang handelt. In den Mycetocyten der 
ersten Larvenstadien, die mit denen der umgerollten Prolarven identisch 
sind, findet sich keine Spur mehr von diesen eingewanderten Kernen, 


Abb. 58 und 59. Puto antennatus. Mycetome aus Embryonen nach der Umrollung. Abb. 58. 
Mit eingewanderten Kernen. Abb. 59. Die polyploiden Mycetocyten in Teilung. 


hingegen sind sie jetzt vielfach in Teilung (Abb. 59). Dabei konnen 
an den wieder hochgradig polyploiden Spindeln ahnliche Anomalien 
auftreten wie bei Macrocerococcus und gelegentlich auch zweikernige 
Mycetocyten entstehen. Obwohl natiirlich ein liickenloseres Studium der 
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Frithentwicklung diese Mycetome wiinschenswert ware, darf man wohl 
jetzt schon annehmen, da sich dabei keine wesentlichen Unterschiede 
gegenitber Macrocerococcus ergeben wiirden. 

Das Mycetom der Ménnchen. In den mannlichen, im Gegensatz zu 
Macrocerococcus gefliigelten Imagines, die mir allein zur Verfigung 
standen, kann das Mycetom, vermutlich je nach dem Alter des Tieres, 
wieder ein sehr verschiedenes Bild bieten. Die Abb. 55 stellt ein Teilstiick 
eines Mycetoms dar, das noch verhiltnismaBig wenig entartet war. Es 
handelt sich, wie bei Macrocerococcus, um ein unpaares, dem Hoden seitlich 
anliegendes langliches Gebilde, das wieder aus Mycetocyten und sterilen 
Elementen zusammengesetzt ist, aber die ersteren sind bereits hoch- 
gradig degeneriert. Ihr Volumen ist stark reduziert, die Kerne legen 
jetzt zumeist der Zellgrenze als stark abgeflachte Gebilde kappenformig 
an, so daB Schnitte durch ihre Randpartie einen geschlossenen Ring 
ergeben, wie das auf der genannten Abbildung bei einer Zelle der Fall ist. 

Der Inhalt der Mycetocyten la8t, wenigstens auf den ersten Blick, 
zwei Typen unterscheiden. Es gibt solche, in denen noch deutlich ziem- 
lich zahlreiche, wenn auch blasse und nicht sehr scharf begrenzte, mit 
Hamalaun sich blaiulich farbende EHinschliisse vorhanden sind, welche 
die ursprtingliche Schlauchform der Symbionten annahernd bewahrt 
haben, und andere, deren Plasma mehr grobschaumig ist und vermutlich 
die letzten, dicht gelagerten, aber nicht mehr deutlichen Reste der 
kugeligen Degenerationsformen enthalten, die in den primaren Myceto- 
eyten der Weibchen ja auch auftreten. Gelegentlich liegen aber auch 
in solchen Zellen grdBere, scharf begrenzte und feingranulierte Ein- 
schliisse oder einige wenige auf die Schlauchform zuriickgehende Gebilde. 
Moglicherweise handelt es sich dabei um die beiden beim Weibchen sich 
sondernden Mycetocytensorten, aber hier, wie bei Macrocerococcus, wire 
die Untersuchung der verschiedenen mannlichen Larvenstadien ndétig, 
um Sicheres aussagen zu kénnen. 

Bei dem weiteren Abbau des Mycetoms spielen nun offenbar die zu- 
nachst sterilen Hiillzellen eine Rolle. Schon auf dem Stadium der Abb. 55 
stellt man in eigen von ihnen Hinschliisse fest, die allem Anscheinnach 
Symbiontenreste darstellen. In einem Tier, dessen Mycetom bereits 
stark deformiert und wesentlich mehr reduziert ist, sind die solche Ein- 
schlisse enthaltenden Zellen zum Teil abgewandert und liegen in der 
Nahe umher. In einem anderen fand ich nur noch einige wenige, véllig 
zerstreute Mycetocytenreste und in wieder einem anderen, vermutlich 
dem Tode nahen Miannchen lieBen sich keinerlei Reste des Mycetoms 
mehr erkennen. 


IV. Allgemeine Betrachtungen. 
Das Studium der Macrocerococcus- und Puto-Symbiose hat eine Reihe 
von Ziigen aufgedeckt, die nicht nur unter den heute schon so mannig- 
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fachen symbiontischen Kinrichtungen der Cocciden einzigartig sind, 
sondern dariiber hinaus eine Bereicherung unseres Wissens von den 
schier uferlosen Méglichkeiten darstellen, die das harmonische Zu- 
sammenleben der Tiere mit Endosymbionten auszulésen vermag. Bei 
keiner Schildlaus ergab sich bisher eine Ubertragung durch miitterliche, 
in das Ei einwandernde Mycetocyten. Wo und wie auch immer die 
Symbionten bei ihnen lokalisiert sein mégen, ob es sich um hefedhnliche 
Organismen oder um Bakterien handelt, immer verlassen sie die Wirts- 
zellen und treten frei in das Hi iiber. Stitte des Einfallens ist fast stets 
entweder der vordere oder der hintere Pol der Eizelle; nur Stictococcus 
[BucHNER (2) 1954, 1955] macht hierin eine Ausnahme, wenn sich ent- 
weder in den seitlichen Regionen des Follikels Einfallspforten 6ffnen 
(St. sjoestedtt CKLu.) oder gar erst fortgeschrittene Entwicklungsstadien 
infiziert werden (St. diversiseta Sttv.). Vergleicht man die bisher be- 
kannten Falle einer Infektion am vorderen Pol mit dem Verhalten von 
Macrocerococcus, so konstatiert man insofern einen Unterschied, als die 
Symbionten sonst stets dort den Follikel passieren, wo er an der engsten 
Stelle der Ovariole den Nahrstrang umgibt, und dann langs des letzteren 
in die Ovocyte gleiten. Bei Macrocerococcus verbietet die GréoBe der 
Mycetocyten diesen Weg und so kommt es zu einer Verlagerung der 
-Einfallspforte in den anschlieBenden Bereich des dem Ei selbst anliegen- 
den Follikels — eine kleine Variante, aber eine der vielen, immer wieder 
auf unserem Gebiet begegnenden zweckmaBigen MaBnahmen. Die Art, 
wie die eingewanderten Mycetocyten dann in eine vom Ei gebildete 
Grube sinken, findet ihr Gegenstiick in der Art, wie die Hefen vieler 
Lecanien in das Hi einbezogen werden (BUCHNER 1912). 


DaB aber auch unter allen anderen Endosymbionten besitzenden 
Insekten nur ein Fall bekannt geworden ist, in dem die Ubertragung 
durch die Einwanderung ganzer miitterlicher Mycetocyten gewahrleistet 
wird, wurde bereitsim speziellen Teil ausgefiihrt. Erinnert wird man auBer- 

-dem an das Verhalten der Pyrosomen, bei denen ebenfalls somatische 
infizierte Zellen bei der Ubertragung Verwendung finden (Juin 1912, 
Bucuner 1914, 1921, Preranront 1921). Daf sich bei ihnen jedoch 
keinerlei engere Beziehungen zu unserem Objekt ergeben, wird ange- 
sichts der so vollig abweichenden Organisation nicht wundernehmen. 

Noch isolierter als diese Wege der Eiinfektion steht das Verhalten der 
in die Eizelle ibergetretenen miitterlichen Zellen da. Wahrend sie bei 
den Aleurodiden im Laufe der Embryonalentwicklung von neuentstan- 
denen Elementen abgelést werden, tiberdauern sie in unserem Fall und 
begleiten den neuen Organismus sein ganzes Leben hindurch. In dieser 
Hinsicht bieten lediglich die eben genannten Pyrosomen bis zu einem 
gewissen Grade Vergleichbares. Bei ihnen infizieren bekanntlich in 
Sporenform freigewordene Symbionten einen Teil der Testazellen und 
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diese dringen dann zwischen die Blastomeren des sich diskoidal furchen- 
den Eies. Auch auf spaiteren Entwicklungsstadien durch standigen 
Nachschub vermehrt, bauen sie ohne jegliche Symptome einer Degene- 
ration, aber auch ohne sich zu vermehren, die 8 Leuchtorgane der 
4 ersten, aus dem frithzeitig knospenden Stolo entstandenen Primar- 
ascidiozoide auf. Die zahlreichen weiteren durch stoloniale Knospung 
an ihnen entstehenden Tochtertiere der Kolonie aber bilden ihre Leucht- 
organe aus Zellen, welche vom Ei stammen und von jenen langlebigen 
ehemaligen Testazellen aus infiziert werden. 

Bei Macrocerococcus aber — und wir dirfen mit Bestimmtheit an- 
nehmen, auch bei Puto — lauft die Generationenfolge der miitterlichen 
sekundaren Mycetocyten, ohne jemals unterbrochen zu werden, durch 
alle Generationen hindurch und fordert damit geradezu zum Vergleich 
mit einer Keimbahn heraus. Wie die Summe der von den Geschlechts- 
zellen stammenden Somazellen schlieBlich dem physiologischen Tod ver- 
fallt und nur die Geschlechtszellen das Vorrecht einer potentiellen Un- 
sterblichkeit genieBen, so geht in jeder Generation ein Teil der Abk6mm- 
linge der eingewanderten Mycetocyten — die primaren — zugrunde, 
wahrend die sekundaren nahezu restlos in die Nachkommen tibernommen 
werden, in denen dann erneut die Sonderung in dem Untergang ver- 
fallende und weiterlebende vor sich geht. Eine solche potentielle Un- 
sterblichkeit von Somazellen eines sich geschlechtlich fortpflanzenden 
Organismus steht bisher einzig da. 

Die dritte Besonderheit unserer Objekte besteht in der Vereinigung 
der im Dienste der Ubertragung stehenden miitterlichen Mycetocyten 
mit Somazellen, bei der die beiden Kerne wie in einer besamten Eizelle 
miteinander verschmelzen. In besonders eindeutiger Form konnten wir 
diesen seltsamen Prozef bei Macrocerococcus vertolgen, aber auch die 
fragmentarischen Beobachtungen an Puto lassen keinen Zweifel dariiber, 
daB sich hier der gleiche Vorgang, wenn auch in etwas versteckterer 
Weise, abspielt. Auch diese Kigentiimlichkeit steht im Symbiose- 
geschehen einzig da. Es liegt nahe, sie mit der Tatsache der potentiellen 
Unsterblichkeit: dieser Mycetocyten in Verbindung zu bringen und in 
dieser Vereinigung der beiden Kerne, von denen der eine einen viel 
hdheren Grad der Polyploidie aufweist als der andere, einen Vorgang zu 
erblicken, der die ungewohnliche Vitalitiit dieser Zellen bedingt. Im 
folgenden wird freilich noch davon die Rede sein, daB auch die Myceto- 
cyten von Pseudococcus, die mit jeder Generation zugrunde gehen, aus 
einer wenn auch anders gelagerten Verschmelzung von embryonalen 
Kernen mit nicht zum Embryo gehérigen hervorgehen. 

Nicht minder iiberraschend war die Feststellung, daB sich die zu- 
nachst einheitlichen Mycetocyten von Puto und Macrocerococcus im 
Verlaufe des ersten Larvenstadiums in zwei Sorten sondern, von denen 
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die eine restlos der Ubertragung dient und daher die Symbionten in 
ihrer urspriinglichen Form bewahrt, wahrend sie in den anderen einer 
zum Teil mit voélligem Schwund endenden Entartung verfallen. Auch 
hiefiir gibt es kein in allen Punkten itibereinstimmendes Gegenstiick, 
aber immerhin einige Vorkommnisse, die zum Vergleich herausfordern. 
DaB nur bestimmte Bezirke eines Mycetoms, die letzten Endes auf eine 
spater infizierte Wucherung ihres Epithels zuriickgehen, der Uber- 
tragung dienende Zustiinde entstehen lassen, kommt bekanntlich bei 
Zikaden vielfach vor. Es handelt sich dabei um die so auffalligen ,,In- 
fektionshiigel‘‘, deren Genese und Bedeutung ich schon 1925 aufdeckte 
und zu deren Kenntnis in der Folge H. J. MULLER in seiner Monographie 
der Fulgoroidensymbiose (1940) und Rav (1943) hinsichtlich der Mem- 
braciden viel beigetragen haben. Aber auch dafiir, daB die Ubertragungs- 
formen nicht nur in einem bestimmten Bezirk der Mycetome entstehen, 
sondern raumlich scharf von den nicht hiezu befahigten Wohnstitten 
getrennt gebildet werden, gibt es Beispiele. Am nachsten kommt dem, 
was wir bei Puto und Macrocerococcus fanden, die Sonderung der X- und 
Rektalorgane bei vielen Fulgoroiden (BucHNER 1925, H. J. MiLuER 
1940). Beide Geschlechter besitzen hier die sog. X-Organe, d. h. 
volumin6se, wurstformige Gebilde, in denen zu Riesenformen entartete 
Symbionten wohnen, lediglich im weiblichen Geschlecht findet sich je- 
doch auBerdem ein unpaares in der Gegend der Valvula rectalis dicht 
hinter dem Darmepithel lokalisiertes Mycetom, aus dem allein die fiir die 
Ubertragung geeigneten, nicht entarteten Symbiontenformen stammen. 
Auch an die Falle, in denen bei Fulgoroiden und Membraciden in den End- 
kammern der Ovariolen der Eiinfektion dienende Symbiontendepots bald 
in Form einfacher Infiltration, bald als regelrechte Filialmycetome errich- 
tet werden (H. J. Mitier, Rav), wird man sich erinnern. Daf beweglich 
werdende Zellen die Symbionten wenigstens an das Ei herantragen, 
kommt bei Diaspinen und Tachardinen vor, bei Blattiden und Masto- 
termes entsteht eine spezifische Hille von Mycetocyten um die Ovario- 
len, welche allein die Eizellen beliefert, aber bei alledem handelt es sich 
eben doch nur um mehr oder weniger entfernte Ahnlichkeiten mit dem 
bei Puto und Macrocerococcus Gefundenen. 

Ratselhaft bleiben zunichst die Faktoren, welche veranlassen, dai 
sich die Mycetocyten in 2 Sorten sondern, die sich durch verschiedenes 
Teilungs- und Wachstumsvermégen, durch die Kerngestalt, den Form- 
wandel der Symbionten und die riumliche Anordnung unterscheiden 
und von denen die eine mit dem Wirtstiere zugrunde geht, wahrend die 
andere am Privileg der Geschlechtszellen teilhat. Man wird vermuten 
diirfen, daB es sich dabei um eine vom larvalen Darm ausgehende stoft- 
liche Beeinflussung handelt, die bedingt, daB die in seiner unmittelbaren 
- Nachbarschaft gelegenen Mycetocyten samt ihren Insassen in ihrer 
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Entwicklung so weitgehend gehemmt werden. Ist es doch wohl kein Zufall, 
daB auch bei der Sonderung der X- und Rektalorgansymbionten der 
Kontakt des sich entwickelnden Mitteldarmes mit dem bis dahin von 
einheitlichen Symbionten besiedelten Mycetom die Entstehung der 
urspriinglichere Gestalt bewahrenden Symbionten auslost! Nur an der 
Berithrungsstelle schlieBen einige der mesodermalen Hiillzellen des 
Mycetoms eine Anzahl Symbionten ein, trennen sich dann vom Mycetom, 
beférdern sie zunichst in das nahe Darmlumen und entziehen sie so den 
im X-Organ herrschenden Bedingungen, die zu so enormem Wachstum 
der verbleibenden Symbionten fiihren. Eine ahnliche, durch den Kon- 
takt mit dem larvalen Eileiter ausgeléste Induktion fiihrt zur Entstehung 
der Infektionshiigel. Hier lést sie eine eng begrenzte Wucherung des 
Mycetomepithels aus, die anschlieBend infiziert wird und in der allein 
die Ubertragungsformen gebildet werden. Weitere Vorkommnisse, die 
der bei Puto beobachteten und wohl auch fir Macrocerococcus anzu- 
nehmenden Auslésung der Sonderung vergleichbar waren, sind bisher 
nicht bekanntgeworden. 

Bei den bizarren, keineswegs zugrunde gehenden X-Symbionte1 
handelt es sich zweifellos um Organismen, die eine Bedeutung fiir das 
Wirtstier besitzen, aber gleichzeitig so weitgehend entartet sind, daB die 
Begriindung einer der Ubertragung dienenden Filiale nétig wurde. Fir 
die in den primaren Mycetocyten von Puto und Macrocerococcus ver- 
bleibenden Symbionten méchte man ahnliches vermuten, doch kann 
es sich dann nur um Leistungen handeln, die vor allem fiir die Frih- 
entwicklung in Frage kommen, denn bei diesen Objekten kommt es ja 
zum Teil zu einer sehr rasch eintretenden totalen oder nahezu totalen 
Verddung der Mycetocyten. In zeitlicher Hinsicht unterscheiden sich 
hiebei Macrocerococcus und Puto etwas. Bei ersteren enthalten die pri- 
maren Mycetocyten junger Weibchen zunachst noch reichlich wurst- 
formige Symbionten, die lediglich etwas lockerer liegen als die schlan- 
keren und langeren Organismen in den sekundiaren Mycetocyten. Rasch 
setzt aber dann die Umwandlung in blasse Kugelformen und die Ver- 
édung der Zellen ein, die dazu fihrt, daB viele von ihnen véllig sym- 
biontenfrei sind. In den sekundaren Mycetocyten hingegen nehmen die 
Symbionten gleichzeitig eine gedrungenere Gestalt an und liegen dann 
auch lockerer. Bei Puto hingegen setzt die Entartung der Symbionten 
zur Kugelform, die wiederum vielfach zu vélliger Auflésung fiihrt, schon 
auf dem ersten Larvenstadium ein. In den Mannchen geht die Degene- 
ration ganz aihnliche Wege und die imaginen Mycetome enthalten bei 
Macrocerococcus nur noch symbiontenfreie oder Kiigelchen fiihrende 
Zellen, und nur ganz vereinzelt haben einige Symbionten die Wurstform 
bewahrt. Bei Puto hingegen kommen neben vollig verédeten Zellen auch 
solche vor, in denen sich noch verhaltnismaBig viele, nicht mehr scharf 
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begrenzte Wurstformen erhalten haben. In beiden Gattungen unter. 
liegt das viel kleinere mannliche Mycetom aber schlieBlich volliger 
Auflésung. 

Frihzeitiger Abbau symbiontischer Einrichtungen stellt keineswegs 
ein vereinzeltes Vorkommen dar. Die Imagines von Formen, bei denen 
die Ubertragung entweder durch eine sehr frithe Infektion der Gonaden 
garantiert wird wie bei den meisten Curculioniden, oder durch besondere 
Depots, von denen aus die Hizellen bei der Ablage beschmiert werden, 
wie dies bei Cerambyciden, einem Teil der Curculioniden, bei Donacien 
und Lagriiden der Fall ist, verlieren ihre sonstigen symbiontischen 
Organe auf die verschiedenste Weise in beiden Geschlechtern. Bei Riissel- 
kafern kann dieser Abbau sogar schon in jiingeren Larvenstadien ein- 
setzen (BUCHNER 1939). Dariiber hinaus kommt es auch vor, daB ledig- 
lich die Symbionten in den minnlichen Mycetomen zugrunde gehen. Das 
geschieht zumeist bei Pediculus bereits um die Zeit der 3. Hautung. 
Bei einigen Fulgoriden hat H. J. Mtuzr eine totale Auflosung gewisser 
miannlicher Mycetome in den Imagines beobachtet. Ganz dhnlich wie 
bei den Puto- und Macrocerococcus-Mannchen verblassen die Symbionten 
immer mehr und schwinden die immer kleiner werdenden Organe schlieB- 
lich vollig. Bei Bostrychiden erlebt man, wenn auch unter anderen Be- 
gleiterscheinungen, das gleiche (BucHNER 1954). In dieser Hinsicht 
stehen also unsere Beobachtungen an den beiden Pseudococciden keines- 
wegs allein da. Bedauerlicherweise sind bisher die Mycetome der Pseudo- 
coccus-Mannchen nicht genauer untersucht worden, denn es ist ja nicht 
ausgeschlossen, daB sie ein ahnliches Schicksal erleiden wie die von Puto 
und Macrocerococcus. 

Die betrachtliche Polyploidie, die uns in den Mycetocyten von Puto 
und Macrocerococcus begegnete, steht keineswegs vereinzelt da, doch hat 
man sich leider bisher allzuwenig mit der feineren Cytologie der Myceto- 
cytenkerne befaBt. Als erstmalig bei Pseudococcus citri besonders hohe 
Chromosomenzahlen — tiber 200 — zur Beobachtung kamen (BUCHNER 
1921), ahnte man noch nichts von der ungeheuren Verbreitung endo- 
mitotischer Prozesse und war begreiflicherweise geneigt, sie in erster 
Linie auf eine Wiedervereinigung von Tochterkernen zurickzufihren, 
zumal es nahe lag, in der Belastung der Zelle mit fremden Organismen 
eine Behinderung der Plasmateilung zu erblicken. SCHRADER (2) [1923] 

‘auBerte sich zunichst gelegentlich seiner Pseudococcus-Studie ebenfalls 
in diesem Sinne?. Auch heute wird man noch damit rechnen diirfen, daB 
gelegentlich eine Polyploidie von Mycetocyten tatsachlich auf Kernfusion — 


1 The association with the symbionts must therefore have a disturbing effect 
on the few divisions that still occur, and most probably it is the failure of cyto- 
plasmic division following a normal division of the chromosomes that thus causes 
a multiplication of the chromosomes (S. 286). 


Z. Morph. u, Okol. Tiere, Bd. 43. 40 
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zuriickgeht. Erst kiirzlich begegneten mir z. B. bei Stictococcus sjoestedti 
Mycetocyten mit so eng benachbarten Kernen, daB die Annahme einer 
Wiedervereinigung sehr naheliegt. Aber nach allem, was man jetzt tiber 
das Zustandekommen der Polyploidie, insbesondere auch bei Insekten, 
wei, darf man wohl sicher sein, daB es in erster Linie Endomitosen sind, 
welche die hohen Zahlen und damit das Riesenwachstum bedingen. So 
spricht neuerdings auch Hucues-ScHRADER (1948), wo sie tiber die 
Kernversorgung von Pseudococcus citri-Mycetocyten referiert, von Endo- 
mitosen, durch die nach den vorangehenden Verschmelzungen der Rich- 
tungs- und Furchungskerne die jungen Mycetocyten ihre Polyploidie 
weiter steigern. Auch geht es, nachdem wir wissen, daB auf diesem Wege 
in zahlreichen tierischen und pflanzlichen Geweben eine planmaBige Er- 
héhung der Chromosomenzahlen erfolgt, keineswegs mehr an, in der 
Polyploidie der Mycetocyten lediglich eine durch die Symbionten aus- 
geléste Stérung zu erblicken!. 

Uber Homopteren liegen freilich bisher nur wenige Angaben vor. 
Nach GEITLER (1934, 1953) haben Stichproben bei Zikaden und Aphiden 
ergeben, daB die Kerne der Matpicuischen GefaBe und des Darm- 
epithels polyploid sind, daB hiebei die Chromosomen im Ruhekern indi- 
vidualisiert erhalten bleiben und da8 Endoana- und Endotelophasen zu 
beobachten sind, wahrend hinsichtlich somatischer Zellen der Cocciden 
nur eine Bemerkung von HucHES-SCHRADER (1930) vorliegt, derzufolge 
sich beiden Mannchen von Icerya und Echinocerya im Epithel und Binde- 
gewebe, in der Wandung der Tracheen, im Darmepithel und in den My- 
cetocyten polyploide Kerne finden. Daf dies aber ganz allgemein 
fiir viele Zellsorten der Cocciden, insbesondere auch fiir MaLpreHische 
GefaBe, Onocyten und Niahrzellen gilt, ergibt schon eine fliichtige Be- 
trachtung. Die Verhiltnisse liegen offenbar recht ahnlich wie bei den 
Heteropteren, auf die sich die grundlegenden Arbeiten GrrrnErs [1937, 
1938 (1, 2), 1939] beziehen, 

Die vollige Neuorientierung, welche unsere Vorstellungen von der 
Inkonstanz der Chromosomenzahlen und der geweblichen Differenzierung 
in den letzten 20 Jahren erfahren hat, macht somit eine viel sorgfaltigere, 
auch die Polyploidie des sonstigen Wirtssomas beriicksichtigende cyto- 
logische Analyse der Mycetocytenkerne nétig. Puto und Macrocero- 
coccus werden sich hierzu besonders eignen. Die miitterlichen, in das Ei 
ubergetretenen Mycetocytenkerne sind bei ihnen bereits hochgradig 
polyploid. Dadurch, daB sie alsbald mit embryonalen Kernen ver- 
schmelzen, denen offensichtlich auch bereits eine allerdings geringere 


1 Die infizierten Zellen der Wurzelknéllchen der Leguminosen sind zwar immer 
tetraploid, doch hat sich ergeben, daB sie es schon vor der Infektion sind. Nur 
solche, nicht aber benachbarte diploide Zellen werden infiziert (Wipr 1940, Wier 
und Cooprr 1940). ‘ 
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Polyploidie eigen ist, nimmt die Chromosomenzahl noch mehr zu, An- 
schlieBend treten dann wohl Mitosen auf, welche die Zellzahl vermehren, 
aber dariiber hinaus miissen Endomitosen stattfinden, welche die be- 
traichtlicheren Dimensionen der Kerne und Aquatorialplatten spiiterer 
Stadien im Gefolge haben. Die primiren Mycetocyten stellen die mitoti- 
schen Teilungen sehr frith ein, wachsen aber zum Teil noch stark heran, 
die sekundaren Mycetocyten aber, von denen das Wirtstier ja noch eine 
sehr groBe Zahl benotigt, bewahren diese Fahigkeit dauernd. 

Hin solches Nebeneinander der beiden Wege der Chromosomen- 
vermehrung kann nicht iiberraschen. Im allgemeinen setzen freilich in 
den verschiedenen Sorten der Gewebszellen die Endomitosen erst nach 
ihrer Differenzierung ein und erlischt damit die Fahigkeit der mitotischen 
Teilung, aber daneben liegen vor allem bei Pflanzen viele Beispiele vor, 
in denen auf Endomitosen wieder Mitosen folgen (Literatur bei GEITLER 
1953). Das gleiche gilt fiir tierische Objekte, bei denen man neben einem 

rein endomitotischen Verhalten bei gewissen Zellsorten ein fakultativ 
endomitotisches feststellen kann. Besonders eindeutig hat dies neuer- 
dings Rister (1954) fiir die Honigbiene dargetan. 

Die Mycetocytenkerne unserer Objekte sind dicht erfiillt von Chro- 
matinschollen, welche der GréBe der Chromosomen entsprechen. Bei 
-Puto, wo sie etwas groBer als bei Macrocerococcus sind, lassen sie deutlich 
die Zusammensetzung aus wenigen, eng benachbarten Chromomeren 
erkennen. In ganz ahnlicher Weise persistieren die Chromosomen z. B. 
im Ruhekern der Nahrzellen heteropterer Wanzen oder der Spinndriisen 
von Schmetterlingen. Eine Zihlung dieser Prochromosomen oder der 
Chromosomen der Aquatorialplatten ist nicht méglich. Bei emem Kern 
von Puto vom Typ der Abb. 52, der in drei 8 uw dicken Schnitten wieder- 
kehrte, ergab eine annaihernde Schatzung eine Zahl, die zwischen einer 
32- und 64-Ploidie lag. Die haploide Zahl der Autosome ist hier wahr- 
scheinlich 12. Ob sich bei den beiden Formen der Vorgang der Endo- 
mitose erkennen 1a8t, miiBte ein eindringlicheres Studium der Kern- 
strukturen ergeben, das iiber die niherliegenden Ziele der vorliegenden 
Untersuchung hinausgegangen ware. Nur einmal ist mir im Mycetom 
eines 1. Larvenstadiums ein Kern begegnet, dessen Chromosomen. vollig 
zu einem sehr zarten Fadengeriist ce cial waren und der so einen 
vollig abweichenden Anblick bot. 

Da es sich bei unseren Objekten um Formen mit Heterochromosomen 
handelt und solche bekanntlich in polyploiden Kernen dank ihrer 
Heterochromasie unter Umstinden mit. groBer Deutlichkeit in die Er- 
scheinung treten, ersteht die Frage, ob die zahlreichen nukleolenahn- 
lichen, sich starker als die Prochromosomen farbenden Einschliisse der 
Mycetocytenkerne als, solche zu deuten sind. In emem Kern von Puio, 
der dem in Abb. 53 wiedergegebenen glich, habe ich ungefahr 50 
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derartige Kérper gezahlt. Der Vergleich mit Pseudococcus, bei dem die 
Heterochromosomen fehlen, und die gleichzeitige Beriicksichtigung der 
Struktur der Nahrzellkerne wiirde vielleicht zu wichtigen Feststellungen 
fihren. , 

Die Polyploidiefrage wird nun aber bei Macrocerococcus und vermut- 
lich auch bei Puto weiterhin dadurch kompliziert, daB in den sekundaren 
Mycetocyten der Weibchen die Chromosomenzahl auf mitotischem Wege 
wieder wesentlich herabgesetzt wird, also eine wohlgeregelte somatische 
Reduktion vorkommt. DaB es Gegenstiicke zu dieser interessanten Fest- 
stellung gibt, wurde bereits im speziellen Teil erwahnt. In erster Linie 
ist in diesem Zusammenhang an eine Feststellung BERGERs [1938 (1, 2)] 
zu erinnern. Es handelt sich dabei um den Enddarm von Aedes und 
Culex. In den Larven sind seine Kerne 32—64ploid, aber wahrend der 
Metamorphose treten Mitosen auf, welche, ohne daB Chromosomen- 
teilung eintritt, zur Entstehung von Zellen mit tetra- oder oktoploiden, 
vielleicht auch diploiden Kernen fiihren. Moglicherweise kommt der- 
gleichen aber bei Insekten im Zusammenhang mit der Metamorphose 
des 6fteren vor. RisLER (1948, 1950) konnte bei Ptychopoda einen ahn- 
lichen ProzeB zum mindesten sehr wahrscheinlich machen. Hier wachsen 
die Fettkérperkerne vom 2. Raupenstadium an auf das 4fache Volumen 
an. AnschlieBend verringern jedoch 2 Mitosen das Volumen der Kerne 
auf 1/,.. Kinen 3. Fall von somatischer Reduktion hat E. Stern (1936) 
von einem pflanzlichen Objekt beschrieben. Bei emer durch Radium- 
bestrahlung erzeugten Mutande cancroidea des Antirrhinum majus tre- 
ten in den polyploiden Bezirken des Bliitenbereiches Teilungen auf, welche 
die jeweilige Chromosomenzahl abermals auf die Hialfte herabsetzen. 
Dabei paaren sich die Chromosomen in der Prophase, entstehen in 
4n-Kernen Tetraden, in 8n-, 16n-, 32n-Kernen Oktaden in jeweils 
entsprechend gréferer Zahl und werden die im pathologischen Ge- 
schehen tiberhéhten Chromosomenzahlen auf diesem Wege wieder herab- 
gesetzt. Beztiglich somatischerReduktionsteilungen, welche pathologische 
Zige tragen, sei auf GEITLER (1953) verwiesen. In unserem Fall han- 
delt es sich jedenfalls um einen Vorgang, bei dem die nachtriagliche 
Herabsetzung der Chromosomenzahl sich sinnvoll in den symbionti- 
schen Zyklus einfiigt. 

Man hat bisher wahrscheinlich vor allem im Hinblick auf das gele- 
gentlich von intrazellular lebenden Parasiten ausgeléste Riesenwachstum 
von Zellen den von Symbionten ausgehenden Wachstumsreiz iiber- 
schitzt (BucHNER 1953, S. 632). Zahlreiche Beispiele, in denen Myceto- 
cyten, obwohl ihr Protoplasma voll von Symbionten ist, klein bleiben 
und sich noch mitotisch vermehren wie bei Aleurodiden, Stictococcus 
sjoestedti, den t-Zellen der Membraciden usw., mahnen in dieser Hinsicht 
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zur Vorsicht', und die Erfahrungen beziiglich gesetzmaSiger Polyploidi- 
sierung im Zusammenhang mit der Differenzierung der Somazellen 
lassen das starke Wachstum und die hiufig damit verbundene Teilungs- 
unfahigkeit in einem neuen Licht erscheinen. Dem Organismus des 
Wirtes steht in der endomitotischen Steigerung der Chromosomenzahl 
Zellwachstum auslosendes Mittel zur Verfiigung und er bedient sich 
dessen vielfach auch, um den nétigen Wohnraum fiir seine Symbionten zu 
schaffen. Eine solche Auffassung wiirde die Mycetocyten vieler Objekte 
ihrer Sonderstellung im Wirtskérper weitgehend entkleiden. 

Jedenfalls aber haben die beiden Objekte, die wir studierten, erneut 
einen tiefen Einblick in die absolute Beherrschung der Vermehrung der 
Symbionten, ihrer Lokalisierung und Lebensfahigkeit gestattet. 

AuBer all diesen Fragen allgemeinen Charakters kniipfen sich jedoch 
auch zwar speziellere, aber doch nicht unbedeutende an die Symbiosen 
von Macrocerococcus und Puto. Gilt es doch auch, sie nun mit dem 
bisher von Pseudococcinen Bekannten zu vergleichen und zu unter- 
suchen, ob sich etwa Beziehungen zu dem, was von der Endosymbiose 
der Margaroidae bekannt geworden ist, ergeben. 

Nach Reyne (1954) sind unsere beiden Gattungen auf das engste 
miteinander verwandt, waihrend die Gattung Ceroputo etwas mehr von 
- ihnen abweicht. Alle drei aber stehen der formenreichen Gattung 

Phenacoccus, von der mehr als 100 Arten bekannt sind, nahe. Hinsicht- 
‘lich der morphologischen Kriterien, auf die sich diese Angaben stiitzen, 
mu8 auf die Darlegungen REYNEs verwiesen werden. Die nahe Ver- 
wandtschaft von Puto und Macrocerococcus wird auch durch unsere 
Beobachtungen durchaus bestatigt. Die Art der Ubertragung, die ,,so- 
-matische Befruchtung‘ der Mycetocyten, ihre Differenzierung in zwei 
Sorten, die verschiedenen Schicksale derselben, die weitgehende De- 
generation der mannlichen Mycetome, all das kehrt bei beiden Arten 
wieder. Demgegeniiber treten die geringfiigigen Unterschiede, die das 
Mengenverhiltnis der beiden Mycetocytensorten, ihre GréBe und ihren 
Habitus, den Zeitpunkt der beginnenden Symbiontenentartung und 
Einzelheiten derselben betreffen, véllig zuriick. Der einzige schwerer 
wiegende Unterschied beruht darin, dai nur bei Puto Hiillzellen in die 
sekundaren Mycetocyten junger Weibchen itibertreten und damit zu 
, tertiairen‘‘ Mycetocyten werden, iiber deren spateres Schicksal wir 
leider keine Auskuntt geben konnten. 

1 Nach bisher nur als Manuskript gedruckten Untersuchungen von M. A. 
Brooks behalten auch die kleinen Mycetocyten von Blatta germanica die Fahigkeit 
mitotischer Teilungen bei. Sie sind nur deshalb bisher nie beobachtet worden, 
weil sie offenbar stoBweise in engbegrenzten Zeiten, dann aber in Anzahl ablaufen 


[Certain aspects of the histochemistry and metabolic significance of the intra- 
cellular bodies (bacteroids) of cockroaches. Dissertation Univers. of Minnesota 1954}. 
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Vergleicht man nun die Puto- und Macrocerococcus-Symbiose mit 
dem, was bisher von Pseudococcinen bekannt ist, so konstatiert man 
auch hiebei zunachst eine Reihe gemeinsamer Ziige. Das Mycetom des 
1. Larvenstadiums gleicht durchaus der bei allen Pseudococcinen 
vorhandenen unpaaren, ventralen, aus einkernigen Mycetocyten be- 
stehenden Symbiontenwohnstitte. Da8 auch sonst bei Pseudococcinen- 
Mycetocyten ein wenn auch geringerer Grad von Polyploidie vorkommt, 
wurde bereits oben erwihnt. Gestalt und GroBe der Puto- und Macro- 
cerococcus-Symbionten harmonieren mit der der iibrigen Pseudococcinen- 
Symbionten, soweit wir Bescheid wissen, denn es handelt sich bei ihnen 
zumeist um bald zarte und langere Faden, bald um mehr wurstf6rmige 
Gebilde wechselnden Kalibers (WatczucH 1932 u.a.). Auch kommen 
bei Pseudococcus citri runde, bald fliissigkeitsreichere, bald dichtere ent- 
artete Zustande vor, welche an die bei unseren Gattungen beobachteten 
entarteten Kiigelchen erinnern (BUCHNER 1921). Andererseits entfernt 
sich der Habitus der Besiedlung ihrer Mycetocyten doch ziemlich weit- 
gehend von dem offenbar fiir die Pseudococcinen zumeist Typischen. 
Die Bildung kugeliger Symbiontenballen ist bei ihnen viel ausgespro- 
chener und die Symbionten winden sich in diesen nach allen Richtungen 
umeinander. Das gilt nicht nur fiir alle bisher studierten Pseudococcus- 
Arten, sondern auch nach bisher nichtverdffentlichten Feststellungen 
fiir eine Reihe weiterer und fiir die Gattungen Ferrisia und Rhodania. 
Mycetocyten, in denen die Symbionten regellos nach allen Richtungen 
das Plasma durchsetzen oder in denen diese alle radiar ausgerichtet 
sind, sind bisher bei anderen Pseudococcinen nicht gefunden worden. 
Andererseits kommt es aber doch zeitweise auch bei Puto und Macro- 
cerococcus zu einer sich mehr oder weniger deutlich im Schnittpriparat 
abhebenden Ballenbildung, die ja vor allem auch bei dem gelegentlichen 
Ubertritt von solchen in die Leibeshéhle offenkundig wurde. Hier wie 
dort infizieren schlieBlich die Symbionten das Ei am oberen Pol, wenn 
dabei auch notwendigerweise die ganzen Mycetocyten hier und Sym- 
biontenballen dort sekundire Unterschiede im Gefolge haben. 

Auf der anderen Seite stehen freilich die ganzen schwerwiegenden 
Higentiimlichkeiten der Puto- und Macrocerococcus-Symbiose, die ohne 
Gegenstiick bleiben, die Ubertragung durch miitterliche Zellen, deren 
Persistenz und ,,somatische Befruchtung‘‘, die Differenzierung der My- 
cetocyten in zwei Sorten mit so verschiedenen Schicksalen und die 
spatere Herabsetzung der Polyploidie in den sekundiren Mycetocyten, 
die friihe Entartung und der teilweise Schwund der Symbionten, alles 
das kennt man von keiner anderen Pseudococcine. 

Beziiglich der auf den ersten Blick so neuartigen Verschmelzung 
embryonaler Kerne mit den miitterlichen Mycetocytenkernen gilt dies 
freilich nur mit einer gewissen Einschrankung, ja, es ergibt sich hier sogar 
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bei néherem Zusehen eine iiberraschende Beziehung zu der Pseudococcus- 
Symbiose. Wahrend Preranronti (1913)zunachst noch annahm, da8 die 
Kerne der Mycetocyten von Pseudococcus citri ehemalige Dotterkerne 
darstellen, konnte SCHRADER (1923a, 1923b) an Hand von Pseudococcus 
crtri und maritimus zeigen, da sie aus der Verschmelzung von Furchungs- 
kernen mit den hier im Eiplasma verharrenden Kernen der Richtungs- 
kérper hervorgehen, und Watozucu (1932) konnte diesen iiberraschen- 
den Befund bestatigen. Dabei handelt es sich freilich keineswegs um 
einen derart in feste Bahnen gelenkten ProzeB wie bei unseren Objekten. 
Zunachst verschmelzen der erste Richtungskérper mit 10 Chromosomen 
und der zweite, der die nun reduzierte Zahl 5 enthalt, und dieser triploide 
Kern teilt sich anschlieBend mehrfach, so daB 4—8 Kerne mit je 15 Chro- 
mosomen entstehen. Wenn sich dann die Furchungskerne der Peripherie 
-nahern, vereinigt sich ein Teil von ihnen in wechselnder Weise mit ihnen 
oder auch untereinander, so daB Kerne mit 25, 30 und 35 Chromosomen 
resultieren. Diese teilen sich auch weiterhin und es entstehen Kerne mit 
Verdoppelungen der drei genannten Grundzahlen, wobei unentschieden 
bleibt, inwieweit hierbei Endomitosen oder Wiedervereinigung eben ge- 
teilter Kerne eine Rolle spielen. SchlieBlich aber bewegt sich, wenn die 
Invagination des Kernstreifs einsetzt, die so entstandene Ansammlung 
von Riesenzellen auf die am oberen Pol wartenden Symbiontenballen zu 
und nimmt sie auf. 

Hier wie dort entstehen also die Misotcopiedivetat durch Ver- 
schmelzung embryonaler Kerne mit solchen, die nicht dem Embryo an- 
gehéren, sondern dem miitterlichen Koérper, und von diesem ja auch sonst 
unter Umstinden, wie bei der Trophamnionbildung der Chalcididier, 
noch dienstbar gemacht werden. Wenn diese Form einer Amphimixis 
sich auch im speziellen von der bei Macrocerococcus und Puto weit- 
gehend unterscheidet, so liegt immerhin ein verwandter Zug vor, dessen 
Bedeutung nicht unterschitzt werden darf, nachdem bisher von keiner 
anderen Symbiose Vergleichbares bekannt geworden ist. Zugleich warnen 
uns diese Beobachtungen davor, in der Kernverschmelzung einen Vor- 
gang zu sehen, der lediglich durch den Einbau miitterlicher Zellen in den 
Embryo ausgelést wurde. 

SchlieBlich ist noch auf-einen sehr wichtigen Unterschied zwischen 
unseren Objekten und den iibrigen Pseudococcinen hinzuweisen, der sich 
freilich nicht auf die Symbiose bezieht. Bei einer unbestimmt geblie- 
benen Puto spec. hat Huguus-ScuraDER (1944), wie schon eingangs 
erwihnt, eine Digametie im minnlichen Geschlecht festgestellt, die 
sonst nur bei der Margaroidae,-also bei primitiven’ Formen gefunden 
wurde. Von Pseudococcinen wurden auBerdem Pseudococcus nipae 
Mark., citri Risso und maritimus Enru. von FR. SCHRADER (1921, 1923) 
und Phenacoccus acericola Kine und gossypii Towns. u. CKLL. von 
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Hucues-ScHraDER (1935, 1948) untersucht und dabei in beiden Ge- 
schlechtern die gleiche Chromosomenzahl, d. h. der Verlust der Hetero- 
chromosomen. festgestellt. Da ich bei Ferrisia virgata Cxuu. bei den 
minnlichen Embryonen auf die solchen Verlust begleitende Hetero- 
pyknose der einen Chromosomengarnitur stie}, diirfen wir auch diese 
Gattung hier anschlieBen, Es war mir zwar leider nicht méglich, die 
Spermatogenese von Macrocerococcus zu priifen, aber da bei seinen Em- 
bryonen ganz wie bei denen von Puto diese Heteropyknose ausbleibt, 
darf man sicher sein, daB beiden Gattungen das Merkmal der Hetero- 
gametie gemeinsam ist. 

Bei unseren Vergleichen mit den iibrigen Pseudococcinen darf freilich 
nicht vergessen werden, da sechs bisher auf ihre Symbiose hin ge- 
priiften Gattungen eine sehr grofe Zahl von solchen gegeniibersteht, 
iiber die wir in dieser Hinsicht nichts wissen und die sich in morphologi- 
scher Hinsicht derart unterscheiden, daB eine Aufteilung notig erscheint 
(BaLAcHowsKy 1948, Ferris 1950)!. Trotzdem kann an den engen ~ 
Beziehungen der Symbiose von Puto und Macrocerococcus zu den iibrigen 
Pseudococcinen nicht gezweifelt werden. Dies wiirde noch viel deutlicher 
werden, wenn wir all die sonst von den Lecanoidae und Diaspidoidae 
bekannten symbiontischen Einrichtungen zum Vergleich heranziehen 
wurden. Es wiirden sich dabei nirgends irgendwelche Beziehungen er- 
geben. So ist z. B. unter ihnen kein einziger Fall von einem unpaaren 
Mycetom bekannt. 

Da&nach Auffassung der Systematiker Puto, Macrocerococcus und 
Ceroputo der Gattung Phenacoccus am nichsten stehen, bliebe noch zu 
priifen, ob sich diese Verwandtschaft auch hinsichtlich der Symbiose 
bestatigt. Uber den sich nach Reyne an Phenacoccus besonders eng 
anschlieBenden Oeroputo wissen wir leider nicht Bescheid, hinsichtlich 

1 Kiirzlich beschrieb Rryne (1954) eine neue Schildlausgattung Hippeococcus, 
von der sich auf Java drei Arten fanden. Er reihte sie unter die Pseudococciden 
ein, von denen sie freilich habituell sehr abweichen. Erst ein sorgfaltiges Studium 
habe die Zugehorigkeit dieser seltsamen, keulenférmigen, auf Ameisen reitenden 
Tiere erkennen lassen. Zum Teil sehr nahestehende Formen wurden ebenfalls aus 
dem fernen Osten von Taxanast beschrieben. Ich hatte Gelegenheit, Hippeococcus 
hinsichtlich seiner Symbiose zu priifen und muBte feststellen, da jedenfalls keiner- 
lei Beziehungen zu der der heute in dieser Hinsicht studierten Pseudococciden 
bestehen. Die Symbionten infizieren offenbar am hinteren Pol, denn der invagi- 
nierende Keimstreif schiebt an seinem Ende eine rundliche Zell- und Symbionten- 
masse vor sich her, die im Laufe der Weiterentwicklung unregelmaBig wird und 
sich offenbar im Fettgewebe zerstreut. Ein Mycetom fehlt jedenfalls. Der Er- 
haltungszustand lieB keine feineren Beobachtungen zu. Wahrscheinlich handelt 
es sich um kleinste Bakterien, die spater in diffus verteilten Zellen leben. REYNE 
selbst sagt, da angesichts der liickenhaften Kenntnis dieser Tiere eine abschlie- 
Bende Auferung iiber ihre systematische Stellung nicht méglich ist. Der freilich 


auch noch genauer zu erforschende Typus der Symbiose harmoniert jedenfalls in 
keiner Hinsicht mit dem der Pseudococciden. 
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der beiden anderen Gattungen aber ist festzustellen, daB die Unterschiede 
auf keinen Fall geringer sind als gegeniiber Pseudococcus. Phenacoccus 
weist einige beachtliche Besonderheiten auf. Die Symbionten bilden 
hier zu keiner Zeit die sonst fir Pseudococcinen so typischen Ballen, 
sondern stellen einzeln liegende, plumpe, unregelmabig gekerbte Gebilde 
dar, die in regelmaBigere, rundliche und ovale, stirker farbbare Uber- 
tragungsformen iibergehen. Dazu kommt, da sie nicht einzeln das 
Mycetom verlassen, sondern da sich ganze Mycetocyten von ihm lésen; 
in der Leibeshohle zerfallen und so die oft noch mit Plasmafetzen ver- 
sehenen Symbionten entlassen (BUCHNER 1921, WaLczucH 1932). Beide 
Kigentiimlichkeiten kehren bei unseren Objekten nicht wieder, so daB 
man zu dem Schlu8 kommt, daB8 sie hinsichtlich ihrer Symbiose Pseudo- 
coccus niherkommen als Phenacoccus. 

Die Tatsache, daB8 die Heterogametie der Mannchen unter allen 
Lecanoidae sich ausschlieBlich bei Puto und, dirfen wir wohl schon 
hinzufiigen, bei Macrocerococcus findet, wahrend sie bei den primitiveren 
Margaroidae weitverbreitet ist, lieB mit der Méglichkeit rechnen, daB 
die beiden auch hinsichtlich der Symbiose Ziige aufwiesen, die sie mit 
ihnen verbindet, doch kann davon keineswegs die Rede sein. In der 
Literatur finden sich bis jetzt Angaben iiber die Symbiose bei den all- 
‘gemein als die primitivsten Schildliuse geltenden Ortheziiden und bei 
einigen wenigen Vertretern der so ungleich formenreicheren Margarodiden, 
namlich bei etlichen Iceryinen und der Coelostomidiine Marchalina. 
Dariiber hinaus habe ich mich mit den Matsucoccini, anderen Coelo- 
stomidiinen und mit Llaveiinen befaBt, so daB ich einigermaBen itiber die 
Art, wie die Symbionten bei den urspriinglicheren Cocciden behandelt 
werden, orientiert bin. Die gut studierte Symbiose der Orthezia-Arten 
weist nicht die geringsten Beziehungen zu Puto und Macrocerococcus auf, 
das gleiche gilt fiir die so véllig abseits stehende Marchalina und fir zwei 
Matsucoccus-Arten, bei denen ich bis jetzt tiberhaupt keine Symbionten 
habe feststellen k6nnen, so daB es sich hier h6chstens um sehr unschein- 
bare, nur bei sorgfaltigerer Untersuchung aufzufindender Bakterien han- 
deln kann, Llaveiini, Iceryini und die iibrigen Coelostomidiini besitzen 
stets paarige, eventuell untergeteilte Mycetome mit der weitverbreiteten 
Tendenz, einen zweiten Symbionten in diese aufzunehmen und in seinen 
zentralen Regionen unterzubringen. Die Hiinfektion geht stets, wie auch 
bei den Ortheziinen, am hinteren Pol vor sich. Die plumpen, mehr oder 
weniger knorrigen Symbionten bilden stark farbbare, abgerundete Uber- 
tragungsformen, die unter gleichzeitigem Zerfall der stets sehr grofen 
Mycetocyten frei werden. Bei diesem Zerfall spielt die Kinwanderung 
steriler, kleinkalibriger Elemente eine auffallige Rolle. Hine weitere 
sehr seltsame Besonderheit der Margarodiden, tiber deren Bedeutung 
sich zunichst noch gar nichts aussagen laiBt, besteht in den immer 
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wiederkehrenden Beziehungen der Mycetome zu den Onocyten, die 
bald nur duBerlich dicht anliegen kénnen, meist aber geradezu in es 
Randgebiete der Mycetome eingebaut werden. 

Vergleicht man mit alledem die an Puto und Macrocerococcus ge- 
machten Beobachtungen, so kénnte man héchstens auf die Entstehung 
der tertiaren Mycetocyten bei ersterem hinweisen, aber es bleibt fraglich, 
ob die Einwanderung dieser Hiillzellen in degenerierende Mycetocyten, 
die ja hier offenbar keinerlei Beziehung zur Ubertragung der Symbionten 
hat, irgend etwas mit diesen Vorgiingen bei den Margaroiden zu tun hat. 
Jedenfalls hat sich die Hoffnung, daB sich zur Heterogametie der Puto- 
Mannchen auch noch Ziige der Symbiose gesellen wiirden, die diese 

‘ urspriinglichen Pseudococcinen mit den Margaroiden verbinden wirden, 
nicht erfillt. Doch mu8 in diesem Zusammenhang darauf aufmerksam 
gemacht werden, da& jene oben erwahnten Eigentiimlichkeiten der 
Phenacoccus-Arten, die sie von den bisher untersuchten tibrigen fiinf 
Gattungen der Pseudococcinen unterscheiden, auBerordentlich an die 
Symbiosen der Iceryinen und anderer Margaroiden erinnern. Aber man 
wird sich hierbei wohl bewuft bleiben miissen, daB es eines ungleich 
reicheren Vergleichsmateriales bedarf, um zu gesicherten Feststellungen 
tiber die Beziehungen zwischen den symbiontischen Einrichtungen und 
der Verwandtschaft der Wirtstiere zu gelangen. 


Zusammenfassung. 


1. Die Erstlarven von Puto und Macrocerococcus besitzen ein un- 
paares, ventral gelegenes Mycetom, das aus gro8en polyploiden, ein- 
kernigen Mycetocyten besteht und dem fiir die Pseudococcinen typischen 
Mycetom iiberaus ahnlich ist. Es ist von schlanken, fadenférmigen 
Bakterien bewohnt. 

2. Frithzeitig tritt jedoch innerhalb der das zunichst geschlossene 
Gefiige aufgebenden Mycetocyten eine Sonderung in zwei Sorten ein. 
Kin Teil der Mycetocyten vermehrt sich lebhaft auf mitotischem Wege, 
wird dabei kleiner und vermindert gleichzeitig den Grad seiner Polyploidie, 
so dafs man von einer somatischen Reduktion sprechen kann. Hand in 
Hand damit treten diese Mycetocyten in enge Beziehungen zu den 
sich gleichzeitig entfaltenden Ovarien, so daB schlieBlich iiberall zwischen 
den Ovariolen solche ,,sekundiire‘‘ Mycetocyten eingesprengt erscheinen. 
Die andere Sorte, die ,,primiéren“ Mycetocyten, welche nun allein noch 
dem einheitlichen Mycetom der Pseudococcinen entsprechen, verliert 
hingegen ihr Teilungsvermégen und bleibt so in geringerer Zahl in der 
Peripherie der Ovarien liegen. In diesen Mycetocyten entarten die 
Symbionten entweder nahezu durchweg zu kleinen, blassen Kiigelchen 
oder verfallen einer vélligen Auflésung. Nur sehr vereinzelt bewahren 
sie wenigstens annihernd die urspriingliche Gestalt. Die ersten Stadien 
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dieses Differenzierungsprozesses, der vielleicht vom larvalen Darm aus- 
gelést wird, werden vor allem an Hand von Puto beschrieben. 

3. Die sekundiren Mycetocyten dienen der Ubertragung. Sie legen 
sich schon bei jungen Ovariolen um den Halsteil zwischen Ei und Nahr- 
zellen, passieren spiter den schon vorher besonders verdickten vorder- 
sten Abschnitt des dem Hi selbst anliegenden Follikels und sinken an- 
schlieBend in eine vom Hi gebildete, sich hinter ihnen schlieBende Grube. 
Diese miitterlichen Zellen — etwa 8—9 an Zahl — zeigen keinerlei Sym- 

_ ptome einer Degeneration und teilen sich sogar manchmal noch wahrend 
und unmittelbar nach dem Ubertritt. Entsprechend der Zunahme der 
infizierten Hier nehmen sie an Zahl ab und werden schlieBlich restlos 
verbraucht. Diese ungewdhnliche Art der Ubertragung wird zwar aus 
Materialmangel nur an Hand von Macrocerococcus eingehend beschrieben, 
gilt aber zweifellos auch fiir Puto. Sie findet bisher nur bei den Aleuro- 
diden (BucHNER 1912) ein Gegenstiick. Die primaren Mycetocyten 
finden sich auch noch in alten Weibchen, wenn auch hochgradig de- 
generiert. 

4. Die tibergetretenen miitterlichen Mycetocyten gehen nicht wie 
bei den Aleurodiden im Laufe der Embryonalentwicklung zugrunde, 
sondern bauen ohne Anzeichen einer Schadigung die neuen Mycetome 
‘auf. Wahrend der Bildung des Keimstreifs néhern sich ihnen vermutlich 
auch schon polyploide Dotterzellen und verschmelzen mit ihnen. An 
Hand von Macrocerococcus wird beschrieben, wie in hochst gesetzmaBiger 
Weise je ein embryonaler Kern sich mit je einem mitterlichen vereinigt. 
Vor dem Schliipfen liegen die Kernpaare noch dicht aneinander, 
nach dem Schliipfen sind sie verschmolzen, so da der einzigartige Vor- 
gang einer Art somatischer Befruchtung vorliegt. Die sekundaren 
Mycetocyten genieBen mithin eine potentielle Unsterblichkeit, welche 
der der Geschlechtszellen vergleichbar ist! 

5. Die Umhiillung des Mycetoms und seiner spiter zersprengten Teile 
‘wird von andersgearteten, kleineren Zellen geliefert, welche dem unteren 
Blatt entstammen. 

6. Die Chromosomenzahl wird auBer durch die Verschmelzung mit 
_ den embryonalen Kernen auf endomitotischem Wege noch wesentlich 
gesteigert. Im Ruhekern der Mycetocyten persistieren die Chromosomen 
ahnlich wie in den Nahrzellkernen der Heteropteren oder denen der 
Spinndriisen von Schmetterlingen. 

7. Die Mannchen der beiden Gattungen bewahren ein unpaares, lang- 
liches Mycetom. In den allein untersuchten Imagines sind seine Myceto- 
cyten zunachst noch mehr oder weniger gut erhalten, die Symbionten 
jedoch teils geschwunden, teils in Kugelform, oder seltener als ge- 
drungene Schlaiuche zu erkennen. In anderen Tieren aber ist die Auf- 
lésung des Mycetoms mehr oder weniger weit vorgeschritten und in 
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manchen fanden sich keinerlei Reste des Organs. Ob, wie zu erwarten, 
die Sonderung in die beiden Mycetocytensorten in den Mannchen unter- 
bleibt, kénnte nur das Studium minnlicher Larvenstadien entscheiden. 

8. Der Symbiose von Puto und Macrocerococcus sind trotz der neu- 
artigen Differenzierung der Mycetocyten in zwei Sorten, der vollig un- 
gewohnlichen Art der Ubertragung und der ,,somatischen Befruchtung* 
eine Reihe von Ziigen eigen, die sie mit der der iibrigen Pseudococcinen 
verkniipft, wihrend keinerlei Berithrungspunkte mit den iibrigen, bis 
heute hinsichtlich ihrer symbiontischen Einrichtungen studierten Grup- 
pen der Cocciden bestehen. Insbesondere haben sich auch keinerlei Be- 
ziehungen zu den Symbiosen der niederen Margaroiden ergeben, mit 
denen Puto und vermutlich auch Macrocerococcus, soweit wir bis heute 
wissen, als einzige héhere Schildlaiuse die urspriingliche Heterogametie 
des mannlichen Geschlechtes gemeinsam haben. 
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A. Einleitung. 

Die urodelen Amphibien decken ihren Sauerstoffbedarf teils durch 
die Lungen, teils durch die Haut. Der Anteil von Lungen- zu Haut- 
atmung ist sehr wechselnd; ein vollkommener Verlust der Lungen kann 
eintreten. 


Ks ist anzunehmen, dai mit diesem Wandel Verschiedenheiten im 
Bau der Lungen, aber auch des Kreislaufsystems, in erster Linie des 
Herzens, verkniipft sind. Daritiber liegen im Schrifttum nur vereinzelte 
Angaben vor. In Handbiichern wird der Lungenbau der Urodelen meist 
generalisierend durch Salamandra gekennzeichnet. Uber das Herz der 
Schwanzlurche gibt es eine gréBere Zahl von Arbeiten (HopKrns-1896, 
BRuneER 1899, 1900, Beruer 1898, SucHARD 1903, Corps 1923, NoBLE 
1925, BrennincHorr 1933, KOrNeR 1938). Es fehlt aber eine Ver- 
kntipfung der Befunde an Lungen und Herz in funktioneller Betrach- 
tungsweise. Das Ziel der vorliegenden Studie ist daher durch eine ver- 
gleichende morphologische Betrachtung der Luftwege und Lungen einer 
groBeren Anzahl von Urodelen zur funktionellen Analyse des Atmungs- 
und Kreislaufsystems der Schwanzlurche beizutragen. 


* Meinem verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. Wor Herre, danke ich fir 
die Anregung zu der vorliegenden Arbeit und das wohlwollende Interesse, das er 
meinen Studien stets entgegenbrachte. 
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_B. Material und Methode. 


Mein Untersuchungsmaterial umfa8t Arten aus den Familien Salamandridae, 
Plethodontidae und Ambystomidae. Bei der Untersuchung wurde in den meisten 
Fallen von lebendem Material ausgegangen. Die Tiere wurden in Chloroform oder 
Urethanlésung getétet, nach Bouxrn fixiert und dann entkalkt: 24 Std 5 %ige 
waBrige Lésung von Salpetersiure, 24stiindige Behandlung mit 5%iger Natrium- 
sulfatlésung, um ein Quellen des Bindegewebes zu verhindern, 48 Std flieBendes 
Wasser. Von einigen Arten, die mir lebend nicht zuganglich waren, wurde alkohol- 
fixiertes Material benutzt, das in der gleichen Weise zur Weiterbehandlung kam. 

Das Kopf-Thoraxgebiet einschlieBlich Herz und des groBten Teiles der Lungen 
wurde in unfixiertem Zustande unter dem Binokular auf seine anatomischen Be- 
sonderheiten hin untersucht, gezeichnet und mit den Schnittserien verglichen. 
Danach wurde es tiber Methylbenzoat und Benzol in Paraffin eingebettet und in 
Querschnitte von 10 4 Dicke zerlegt. Als sehr geeignete Farbemethode erwies sich 
nach mancherlei Versuchen die Trichromfarbung nach Masson in der Modifikation 
_ von GOLDNER, die ausgezeichnete Resultate lieferte (RomEIs 1948). 

; Um einen Uberblick iiber die anatomischen Verhaltnisse der Herzen zu er- 
halten, wurden Langsschnitte von 10 u Dicke angefertigt und mit Hamalaun-Eosin 
oder Trichrom gefarbt. 


C. Beschreibung der Befunde. 

Als WixDER 1894 die lungenlosen Salamander entdeckte, meinte er, 
daB diese ihren Sauerstoffbedarf sowohl durch die Haut als auch durch 
die Vorderdarmschleimhaut decken kénnten. Maurer (1896) berichtete 
uber das Eindringen von Blutkapillaren in die Mundhéhlen- und Pha- 
rynxschleimhaut, woraus auch fiir die Urodelen eine Bedeutung fiir die 
Atmung erschlossen werden kann. Von solchen Voraussetzungen aus- 
gehend ist wohl die Ansicht von CaAMERANO (1894, 1896) zu werten, 
wonach die Buccopharyngealatmung allein die Lungenatmung ersetzt. 
In ahnlichem Sinne sprach sich Marcacctr (1894) aus. Daf jedoch auch 
der Haut ein Anteil an der Atmung zuzuschreiben ist, muB den Angaben 
von Lrypie (1898) und Brrace (1898) entnommen werden, welche die 
Vaskularisierung der Urodelenhaut beschrieben, und von denen letzterer 
den GefaBverlauf bei lungenlosen und lungenatmenden Schwanzlurchen 
verfolgte. 

Bei_ dieser Sachlage ist es jedoch notwendig, die Morphologie der 
Buccopharyngealhéhle der verschiedenen Urodelenarten genau zu ken- 
nen, weil hier die Luftwege beginnen, sich also auch im Zusammenhang 
mit Reduktionserscheinungen der Lungen Kigenarten abzeichnen konnen, 
die letztlich mit der Funktionserweiterung dieses Raumes zum Atem- 
raum verkniipft sein werden. 

_ Die Luftwege der Schwanzlurche beginnen nach G6pPERT (1937) mit 
einer median im Boden der Buccopharyngealhohle gelegenen Lings- 
spalte, der Glottis oder dem Aditus laryngis. Die Urodelen zeichnen sich 
bereits durch den Besitz einer unpaaren Glottis aus (Marcus 1927-1929), 
die keine Rudimente eines zweiten Zuganges zu den Lungen mehr 
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erkennen liBt. Die Rander der Glottis werden durch die Spitzen der 
Arytaenoide gestiitzt und als Plicae arytaenoidea bezeichnet. Die 
Glottis fihrt in den Anfang des Luftweges, der unter dem Einflu8 von 
Muskeln steht, und den Gopprrt Kehlkopf nennt. Sucnarp (1903) und 
Francis (1934) jedoch gebrauchen fiir den gesamten Luftweg bis zur 
Lungenwurzel den Ausdruck Laryngo-Trachealraum. Sie schlieBen sich 
damit der Auffassung von WIEDERSHEIM (1886) an, wonach der echte 
Larynx durch das Vorhandensein von Stimmbandern gekennzeichnet 
wird, die den Urodelen aber fehlen. Die Bezeichnung Trachea verwerfen 
beide, da aus dem Laryngo-Trachealraum die Lungen in gleitendem 
Ubergang hervorgehen. Ich habe mich in der vorliegenden Arbeit fiir 
die Ausdrucksweise von SUCHARD und Francis entschieden. Das Skelet 
des Luftweges besteht nach G6rpzrT (1937) aus den Seitenknorpeln oder 
Cartilagines laterales, die sich in eine orale Pars arytaenoidea und eine 
kaudale Pars cricotrachealis gliedern lassen. Die erstere ist flach und 
schalenférmig und bietet einen Ansatzpunkt fiir die Muskulatur, die den 
Luftweg erweitert und verengt, und aus der spater sich die Dilatatoren 
und Konstriktoren des Larynx entwickem. Gegen die Glottis zu lauft 
die Pars arytaenoidea spitz aus. Die Pars cricotrachealis, aus der spater 
das Cricoid und die Trachealringe hervorgehen, bildet eine Rinne, deren 
Kontinuitaét aber vielfach unterbrochen ist. 

Im Gegensatz zu den Lungen liegt tiber das Herz der Urodelen eine 
ganze Reihe von Einzelarbeiten vor, die KORNER (1938) zusammenfaBte 
und ergiinzte. Das Urodelenherz in der Héhe des Schultergiirtels und 
im allgemeinen schrag zur Kérperlingsachse gelegen, laBt fiinf 4uBerlich 
voneinander abgegrenzte Abschnitte erkennen, die Kammer, den Vorhof, 
den Sinus venosus, den Bulbus cordis und den Truncus arteriosus. Der 
Ventrikel liuft bei manchen Arten in eine Spitze aus, bei anderen endet 
er stumpf. Seine Gestalt ist etwa die eines Kegels. Am Vorhof ist von 
auBen keine Trennung in eine linke und rechte Abteilung zu bemerken. 
Der Sinus venosus ist dreieckig und zeigt mit der Spitze kaudalwarts. 
In die beiden kranialen Ecken miinden die Ductus Cuvieri dexter und 
sinister, in den kaudalen Abschnitt strémt das Blut der Vena cava 
posterior. Der Sinus venosus miindet mit einem quer ovalen Ostium in 
den Boden des rechten Vorhofes ein. Vom rechten oberen Teil des 
Ventrikels entspringt der Bulbus cordis oder Conus arteriosus der alteren 
Literatur, ein mehr oder weniger spiraliges Rohr, das sich weiter kranial 
in den Truncus arteriosus fortsetzt. Aus dem letzteren gehen die Arterien- 
bégen IIT (Carotiden), IV (Aortenbégen) und VI (Pulmonalis) hervor. 
Bei einigen Arten wie Salamandra salamandra und 8. atra, Mertensiella 
caucasica, Pleurodeles waltli und poireti, Ambystoma mexicanum finde ich 
im Truncus noch die Wurzeln der Bégen V mehr oder weniger stark 
entwickelt, oft nur auf einer Seite. Hier bestehen aber nach meinen 
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Erhebungen innerhalb einer Art starke individuelle Schwankungen. 
Niemals aber kommt es zu einer vélligen Entwicklung der finften 
Arterienbégen, deren Wurzeln immer blind enden (Kérnzr 1938, 
TERHAL 1941). Zwei Arterienbégen (III und IV) scheinen bei Proteus 
und Necturus die Regel zu sein, bei denen die Pulmonalisbégen infolge 
der Kiemenatmung zuriickgebildet sind (K6rNER 1938). 

Fir die vorliegende Problemstellung sind besonders die Einrichtungen 

von Bedeutung, die eine Scheidung des sauerstoffarmen vom sauerstoff- 
reichen Blute bewirken. Eine solche Einrichtung findet sich im Vorhof 
_in der Vorhofscheidewand, dem Septum atriorum. Dieses verliuft von 
links dorsal nach rechts ventral und teilt den Vorhof in eine rechte 
groBere und in eine linke kleinere Abteilung. Die Kammer selbst ist 
ungeteilt; doch wird durch zahlreiche Septen, die die Kammerwand in 
Facher zerlegen, eine Einrichtung geschaffen, durch die eine Scheidung 
der beiden Kreisliufe wenigstens zum groBen Teil aufrechterhalten wird. 
Eine weitere Vorrichtung, die der Trennung des Blutes dient, ist die 
Spiralklappe oder Spiralfalte im Bulbus cordis. Der Bulbus cordis stellt 
ein spiraliges Rohr dar, das an jedem Ende eine Querreihe von meist 
4 Taschenklappen besitzt. Bei den Plethodontiern sind fast immer nur 
3 Klappen in jeder Reihe ausgebildet. Die Spiralklappe beginnt im 
ventralen unteren Teile des Bulbus und durchzieht das ganze Rohr als 
mehr oder weniger hohe Langsfalte. Sie erstreckt sich dabei nach dorsal 
und kranialwarts und geht ohne Grenze in die dorsale kraniale Bulbus- 
klappe tiber. Im Truncus arteriosus werden durch Scheidewande die 
Wurzeln fiir die einzelnen Arterienbogen abgegliedert. 
Bei gut funktionierender Lungenatmung wird durch die eben geschil- 
derten Einrichtungen erreicht, da8 das sauerstoffirmste Blut, welches 
zuerst die Kammer verla8t, durch die Lungenbogen in die Lungen 
strémt, waihrend die Aortenbégen und die Carotiden das sauerstoff- 
reichere Blut in den Korper und in den Kopf fiihren. 

Nach diesen allgemeinen orientierenden Angaben seien die Befunde 
an den einzelnen Arten dargestellt. 


he Wohaandriaoe. 


Salamandra salamandra (L. 1758). Uber die Lungen des Feuer- 
salamanders liegen Untersuchungen von SucHaArD (1903) und Marcus 
(1937) vor. Beide Autoren kommen zu dem Ergebnis, da die Lungen 
dieser Art eine starke OberflachenvergréBerung durch Bildung von 
Septen und Alveolen und eine reiche Vaskularisierung aufweisen. 
Sucuarp berichtet iiber ein auf dem Venenseptum entlang ziehendes 
Flimmerband, das Marovs gleichfalls erwihnt, ohne es aber naher zu 
- lokalisieren. Meine Untersuchungen fiihrten zu folgenden Ergebnissen: 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 41 
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Das Epithel der Buccopharyngealhohle ist ein mehrschichtiges be- 
wimpertes Epithel, das eine Faltenbildung aufweist, die ziemlich gleich- 
mafig verteilt ist. Kapillaren sind in mafiger Anzahl vorhanden, Sie 
liegen meist an der Grenze zwischen dem Epithel und dem darunter 
befindlichen Bindegewebe und dringen oft in die basalen Zellschichten 
des Epithels em. Ein Eindringen in die mittleren Zellagen konnte nur 
vereinzelt beobachtet werden. Die Kapillaren sind im vorderen Teil der 

-Mundhiéhle haufiger. Die Glottis stellt eine trichterformige Eintiefung 
dar. Sie liegt dorsal des Bulbus cordis und ist mit dem umliegenden 
Gewebe etwas in die Buccopharyngealhéhle hineingeschoben. Ich 
méochte meinen, daB sich die Luftwege wegen des Raumes, den das Herz 
beansprucht, nicht beliebig weit nach ventral eintiefen kinnen. Ahnliches 
kann auch bei den meisten anderen Arten beobachtet werden. Das 
Epithel der Glottis ist. wie das der Buccopharyngealhéhle, von dem es 
ja seinen Ursprung nimmt, ein mehrschichtiges bewimpertes Epithel. 
Es ist nicht glatt, sondern weist einige Falten auf, die denen der Mund- 
hohle gleichen. Kurz nach dem Auftreten der oralen Teile des Seiten- 
knorpels weitet sich die Glottis in ihrem ventralen Bereich nach den 
Seiten hin aus, wahrend sich die trichterférmige Offnung in die Mund- 
héhle in zunehmendem Mae verengt. Nach dem Auftreten der ersten 
Knorpelelemente nehmen die Falten im Glottisepithel stark ab und 
verschwinden bald ginzlich. Weiter kaudalwarts zeigen die Knorpel 
die dreieckige Form der Arytaenoide und umgeben den Laryngo-Tra- 
chealraum schiisself6rmig. Kapillaren sind im Epithel der Glottis nicht 
zu beobachten. Sie liegen vereinzelt im Bindegewebe. Das gleiche gilt 
fiir den Laryngo-Trachealraum, dessen Epithel zunachst weiterhin mehr- 
schichtig ist. Mit zunehmender VergroBerung des Laryngo-Tracheal- 
raumes zeigt es aber eine Abflachung, die ventral am _stirksten ist, 
wahrend dorsal und lateral die Mehrschichtigkeit zunachst erhalten 
bleibt. Die Abflachung geht so weit, daB das Epithel schlieBlich ein- 
schichtig erscheint und zum Teil Verlust der Wimpern eintritt. Dieses 
flache Epithel ahnelt bereits stark dem respiratorischen Epithel der 
Lungen, nur enthalt es keine Kapillaren und kann somit dem Gas- 
austausch nicht dienen. Der mittlere Bezirk des Laryngo-Tracheal- 
raumes bleibt verhaltnismaBig schmal, wihrend die beiden lateralen 
Teile etwas aufgetrieben erscheinen, so daf das ganze Gebilde im Quer- 
schnitt einer horizontal liegenden Hantel ahnelt. Diese seitlichen Be- 
zirke gehen dann gleitend in die Lungen iiber. Sie sind von halben 
Knorpelringen umgeben, die zum Teil einheitlich sind, zum Teil aus 
mehreren Stiicken bestehen. Der mittlere Teil des Laryngo-Tracheal- 
raumes wird nicht von Knorpeln flankiert. Die Abb. 1—5 geben die 
Verhiltnisse an den Luftwegen von Mertensiella caucasica wieder, die 
nicht von den Befunden bei Salamandra abweichen. SchlieBlich erfolgt 
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durch Verwachsung des dorsalen und ventralen Epithels im mittleren 
Bezirk des Laryngo-Trachealraumes eine Abtrennung der beiden seit- 
lichen Teile, die nun immer stiarker den typischen Bau der Lungen 
zeigen. Seitliche Fortsatze an den Lungen erinnern noch an die einstige 
Verbindung bis sie durch Bindegewebe ersetzt werden. 


Abb. :1—5. Querschnitte 
durch Glottis und Laryngo- 
Trachealraum yon Merten- 
siella caucasica, schematisch. 
\\\|| Epithel; :::: Bindege- 
webe; ++ Muskulatur; 
©O© Knorpel. 


Abb. 5, 


Die Lungen des Feuersalamanders sind auBerlich betrachtet relativ 
kurze, stark pigmentierte, traubige Organe, die kaudal in eine Spitze 
auslaufen und bis fast zur Kérpermitte sich erstrecken. In ihrem Inneren 
zeigen sie eine reiche Septierung. Die Septen entstehen als Vorwélbungen 
des Epithels und enthalten besonders in ihren verdickten Enden elasti- 
sche Fasern und Muskulatur. In diesen Septenenden erblickt Marcus 
(1937) ein Festigungs- und Verspannungssystem, das einer Deformation 
der Lungen infolge der Schluckatmung entgegenwirkt. Die Septen ver- 
laufen nicht alle in gleicher Héhe und Richtung, sondern es lassen sich 
zunachst zwei Hauptsepten aussondern, die in der Langsrichtung der 

41* 
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Lunge ziehen, und zwar das eine dorsal, das andere ventral, Neben 
diesen Hauptsepten besitzt die Salamanderlunge noch andere, die lings 
und quer zur Achse des Organs gestellt sind. Die Septen bilden die 
Begrenzung von Alveolen, die man schon mit bloBem Auge erkennen 
kann. Zum Teil sind die Septen einfache Falten des Epithels, zum Teil 
enthalten sie Verzweigungen der Arterie und der Vene. In dem ventralen 
Septum verlauft der Hauptstamm der Lungenvene, in dem dorsalen 
jener der Lungenarterie (Abb. 6). An dem kranialen Teile, der Lungen- 
wurzel, gibt es nur noch zwei GefaéBe; die Zweige der Lungenvene haben 
sich hier zu einem GefiB gesam- 
melt, wahrend die Lungenarterie 
sich noch nicht verzweigt hat. 
Das gesamte Lumen wird von 
Kapillaren umgeben, die dicht in 
dem flachen Lungenepithel liegen. 
Sie fehlen nur auf dem Venen- 
septum, das den bereits erwaihnten 
Wimperstreifen tragt. Dieses Flim- 
merband wurde erstmalig von 
SucHarD (1903) eingehender be- 


peer eA - schrieben, nachdem sein Vorhan- 


Abb. 6. Querschnitt durch die Lunge von densein bereits von einigen alteren 
Salamandra salamandra. A Arteria pulmo- Forschern festgestellt war (WIL- 


nalis; V Vena pulmonalis; ::: Bindegewebe. cf 
LIAMS 1859, EBERTH 1863, KOnIG- 


STEIN 1903). Er ist der Ansicht, daB seme Funktion in der Beseitigung 
von Fremdkorpern, die in das Lungeninnere geraten sind, liegt. Durch 
Bewegungen der Wimpern, die eine Fortsetzung des Wimperepithels von 
Mundhohle, Glottis und Laryngo-Trachealraum in die Lunge hinein 
darstellen, sollen diese Fremdko6rper wieder in die Buccopharyngealhohle 
geflimmert werden, wobei der Vorgang durch schleimsezernierende 
Zellen erleichtert wird. Die Lage des Wimperstreifens tiber der Lungen- 
vene fiihrt SucHARD auf die giinstigen Ernahrungsbedingungen zuriick, 
unter denen sich das Epithel hier befindet, denn die Lungenvene enthalt 
das sauerstoffreiche Blut. Es ist einleuchtend, da8 eine so stark septierte 
und vaskularisierte Lunge wie die des Feuersalamanders ausreichen kann, 
um den Sauerstoffbedarf des relativ trigen Tieres zu decken. 

Im Zusammenhang mit dieser Feststellung ist natiirlich die Frage 
nach der Hautatmung von Interesse, Leider konnte ich den Gesamt- 
verlauf der HautgefaiBe nicht eingehender untersuchen, ich betrachtete 
jedoch, um gewisse Anhaltspunkte fiir meine spiteren Erwagungen zu 
erlangen, den allgemeinen Aufbau und die Kapillarversorgung der Haut, 
soweit es die Schnitte zulieBen. Die Epidermis von Salamandra sala- 
mandra ist 3—5schichtig. Kapillaren sind nur im Bindegewebe unter 
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der Epidermis zu beobachten. Sie sind sehr klein und treten nur in 
geringer Anzahl auf. 

Das Herz von Salamandra salamandra ist besonders eingehend von 
ZULLIcH (1930) und K6rner (1938) untersucht worden. Ich kann daher 
auf sie verweisen und in meiner Studie jene Einrichtungen in den Vorder- 
grund stellen, welche der Scheidung der Blutarten dienen. Spiralklappe 
und Septum atriorum sind gut entwickelt. Letzteres beansprucht in 
seinem anatomischen Aufbau vor allem fiir unsere Fragestellung Inter- 
esse. Auch ich konnte feststellen, da8 das Septum atriorum eine gewisse 
Anzahl] kleiner Liicken aufweist. KORNER (1938) hob hervor, daB es sich 
hierbei nicht um postmortale Erscheinungen handelt. Nose (1925) hat 

durch Tuscheinjektionen in das lebende Herz von Urodelen mit aus- 
gebildeten Lungen eine vollkommene Trennung beider Vorhéfe unter 
Beweis stellen konnen. Bei Rhyacotriton olympicus, einer Form mit riick- 
gebildeten Lungen, zeigte sich aber, daB eine solche Trennung fehlt. Die 
Liickriume lassen einen Blutaustausch zwischen den Vorhéfen zu. Aus 
KORNERs Studie ist zu entnehmen, daB bei den lungenatmenden Schwanz- 
lurchen die Poren von Herzmuskelfasern umgeben sind, die sich wihrend 
der Vorhofsystole kontrahieren und so das Septum zu einer funktionell 
- volilstéindigen Scheidewand machen. 

Uber die Entwicklungsgeschichte der Lungen von Salamandra sala- 
mandra liegen meines Wissens keine vollstandigen Angaben vor, wihrend 
die Entwicklungsgeschichte des Herzens besser bekannt ist (BENNING- 
HOFF 1921, TeRHAL 1941). 

Larve: 1 Tag alt; 2,8 cm lang. Das Epithel des Mundhdéhlendaches 
ist 1—2schichtig, waihrend das des Mundhohlenbodens 2 und mehr 
Schichten zeigt. Die Glottis liegt dorsal des Bulbus cordis und zeigt ein 
typisches Flimmerepithel. An den Glottisrindern, wo diese sich in das 
Buccopharyngealepithel umschlagen, endet das Flimmergewebe mit 
scharfer Grenze, und es treten wie in der ganzen Mundhohle reichlich 
Schleimzellen auf, die in der Glottis fehlen. Der Laryngo-Trachealraum 
dieser Larve unterscheidet sich von dem eines adulten Tieres durch das 
Fehlen der halbringférmigen Trachealknorpel. Kapillaren im Epithel 
der Buccopharyngealhéhle konnten nicht beobachtet werden. Es ist 
in diesem Stadium sehr schwierig, die Erythrozyten sicher anzusprechen, 
da sie noch nicht die charakteristische ovale Form und Gré8e der roten 
Blutzellen der adulten Tiere besitzen. Auch die Kerne der Erythrozyten 
in den einzelnen Abschnitten des Herzens unterscheiden sich sowohl in 
Form und GréB8e, als auch in ihrer Farbung kaum von den Kernen der 
Epithelzellen. In der Buccopharyngealhéhle fallt die Abwesenheit von 
Flimmerzellen auf, was Maurer (1896) bereits fiir die Larven von Sala- 
mandra, Triturus, Rana, Bufo, Hyla und die perennibranchiaten Formen 


beschrieb. 
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Erst im Epithel des hinteren Teiles der Buccopharyngealhéhle be- 
merkt man einzelne langgestreckte, kelchférmige Wimperzellen, die 
immer stirker an Zahl zunehmen, bis ein echtes Wimperepithel aus- 
gebildet ist. Maurers Ansicht tiber das Fehlen eines Wimperepithels 
in der Mundhéhle von Amphibienlarven ist zumindest fiir die Larven 
von Salamandra salamandra nur insoweit richtig, als sich dieses Fehlen 
nur auf den vorderen Bereich der Mundhohle bis zum Aditus laryngis 
erstreckt. 

Die Lungen zeigen keine Bildung von Septen oder Alveolen und sind 
glatte Sicke, die bis etwas tiber die Vorderextremitat reichen. Kapillaren 
in den Lungen lassen sich nicht beobachten, wohl aber sind Lungenarterie 
und Lungenvene vorhanden, wobei iiber der Vene das typische Flimmer- 
gewebe ausgebildet ist. 

Larve: 15 Tage alt; 3,1 cm lang. Die Verhaltnisse an den Luftwegen 
weichen nicht von den eben beschriebenen ab. In den Gefaéf®en der 
Lungen lassen einzelne Erythrozyten schon eine mehr ovale Form er- 
kennen. In der rechten Lunge dieser Larve treten erstmalig Bildungen 
von Septen 1. Grades auf, die aber auf die kranialen Bezirke der Organ- 
wand beschrankt sind. Im Epithel beider Lungen lassen sich jetzt ein- 
wandfrei, aber selten Kapillaren nachweisen. Die linke Lunge zeigt eme 
starke Dehnung, was schlieBen laBt, daB sie mit Luft gefillt war. 

Larve: 109 Tage alt; 4,6 cm lang. Bei dieser Larve lassen sich ver- 
einzelt Kapillaren im Bindegewebe der Buccopharyngealhohle beob- 
achten. Die Lungen lassen im kranialen Bereich einige Septenbildungen 
1. Ordnung erkennen. Nur einmal wurde in der linken Lunge eine 
Alveolenbildung bemerkt, sonst machen auch diese Lungen den Eindruck 
glatter Sacke. Das Lungenepithel ist sehr gering vaskularisiert. Lungen- 
arterie und Lungenvene liegen noch nicht in Septen. 

Larve: 136 Tage alt; 5,5 cm lang. Im Bindegewebe der Mundhdéhle 
sind vereinzelt Kapillaren nachzuweisen. Die Erythrozyten haben an- 
nahernd die Form wie bei erwachsenen Tieren. Die Vaskularisierung und 
Septierung der Lungen ist stiirker geworden. Lungenarterien und 
Lungenvenen liegen in Septen, deren Enden stark verdickt sind. 

Jungtier: 136 Tage alt; 5,1 cm lang. Das Tier war frisch meta- 
morphosiert. Kapillaren sind nur im Bindegewebe der Mundhohle vor- 
handen, ein Eindringen in das Epithel konnte nicht beobachtet werden. 
Die Lungen zeigen keine stirkere Vaskularisierung und Septierung als 
bei dem vorigen Tiere. Sie waren stark mit Luft gefiillt. 

Aus den vorliegenden Befunden schlieBe ich, da& die Lungen der 
Larven von Salamandra salamandra ihre Ausdifferenzierung zum voll- 
wertigen Atmungsorgan eines Landtieres im wesentlichen erst nach der 
Metamorphose erfahren. Man gewinnt den Eindruck, da® die wenig 
vaskularisierten Lungen vorwiegend hydrostatische Bedeutung haben. 
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Salamandra atra (Laur. 1768). Ich habe bei Salamandra atra in der 
_Kapillarversorgung der Buccopharyngealhéhle, der Glottis, des Laryngo- 
Trachealraumes und der Lungen, sowie im Bau dieser Organe keine Ab- 
weichung von den Verhiltnissen, wie sie bei Salamandra salamandra 
angetroffen wurden, feststellen kénnen. Die Hautkapillaren dieser Art 
sind wenig zahlreich und klein. Sie werden durch 3—5 Zellschichten und 
die Cuticula iiberdeckt. 

Im Herzen sind das Septum atriorum, das wieder kleine Poren zeigt, 
und die Spiralklappe vorhanden, die mit einer der ventralen proximalen 
und dorsalen distalen Bulbusklappen in Zusammenhang steht, was jedoch 
individuell verschieden sein kann. Ich kann 
somit die Befunde von Korner (1938) 
bestatigen. 


Mertensiella caucasica (WaGA 1876). Re- 
spirationstrakt und Herz von WMertensiella 
caucasica sind noch nicht untersucht worden. 
Ich habe an 3 Tieren folgende Befunde 
erhoben: 1 mm 

Das Buccopharyngealepithel zeigt ventral 
eine starkere Faltenbildung als dorsal. Die ee eee ee 
Kapillaren liegen unmittelbar unter dem  casica. A Arteria pulmonalis; 
mehrschichtigen bewimperten Epithel und _ Ee Bindegenebe. 
in dessen basalen Zellschichten; nur selten 
dringen sie bis in mittlere Zellagen vor. Die Glottis springt mit ihren 
Rindern, die von den oralen Teilen der. Arytaenoide gestiitzt werden, 
_ in die Buccopharyngealhohle vor. Unter ihr liegt der Truncus arteriosus. 

Der Laryngo-Trachealraum und sein Ubergang in die Lunge unter- 
scheidet sich prinzipiell nicht von dem der Gattung Salamandra (Abb. 1 
bis 5). 

Die Lungen von WMertensiella caucasica ahneln stark denen von 
Salamandra, unterscheiden sich von ihnen aber durch ihre relativ geringe 
Lange, die durchschnittlich 1 em betragt. Im Innern lassen die Lungen 
eine Septen- und Alveolenbildung erkennen, wie sie von der Salamander- 
lunge her bekannt ist (Abb. 7). Auch beim Kaukasussalamander ver- 
lauft der Hauptstamm der Lungenarterie in einem dorsalen, der der 
Lungenvene in einem ventralen Septum in der Langsrichtung des 
Organs. Was aber auf Querschnitten durch die Mertensiella-Lungen 
auffallt und sie vor allen anderen Urodelenlungen auszeichnet, ist ein 
enormer Reichtum an Kapillaren. Die Lungen von Mertensiella caucasica 
sind die am starksten vaskularisierten Urodelenlungen. Sicher wird 
- durch diesen Kapillarreichtum ihre Kleinheit kompensiert. Frei von 
Kapillaren sind das Venenseptum, das wieder das charakteristische 
Wimperband aufweist, und einige kolbig verdickte, elastisches Binde- 
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gewebe und Muskulatur enthaltende Septenenden. Soweit die allgemeine | 


é 


Kérperform und das bisher bekannte iiber die Lebensweise von Merten- — 


siella caucasica einen SchluB zulassen, ist diese Art nicht als ausgespro- 


chener Wasserbewohner anzusehen, sondern kann in stiirkerem Mafe — 


als landbewohnendes Tier gelten. Vielleicht steht die Eigenart der 
kurzen, aber sehr gut vaskularisierten Lungen mit dieser Tatsache in 
Einklang. 


Die Haut von Vertensiella caucasica weist im Vergleich zu Salamandra — 


sal. und atra bedeutend mehr Kapillaren auf. Dieselben liegen unmittel- 
bar unter der Epidermis, wobei sie diese oft etwas ausbuchten, meist 
zwischen den Hautdriisen, gelegentlich auch tiber diesen. Von der 
AuB8enluft werden sie durch 2—3 Zellschichten der Epidermis und die 
Cuticula getrennt. 

Im Herzen sind das Septum atriorum und die Spiralklappe wohl aus- 
gebildet. Die letztere beginnt an der linken ventralen proximalen 
Bulbusklappe und setzt sich kontinuierlich in die dorsale distale Klappe 
fort. 

Chioglossa lusitanica (BocaGcE 1864). Bei Nosiz (1925) und KORNER 
(1938) findet sich der Hinweis, daB die Lungen von Chioglossa lusitanica 
in Rickbildung begriffen seien. Eine genauere Darstellung fehlt. 

Uber das Epithel der Buccopharyngealhéhle und seine Kapillar- 
versorgung kann ich keine Aussage machen, da es bei dem einzigen 
Tier, das mir zur Verfiigung stand, infolge ungeniigender Fixierung 
— es handelte sich um ein Museumsexemplar. — nur sehr schlecht 
erhalten war. Die Glottis liegt dorsal des Truncus arteriosus und springt 
etwas in die Buccopharyngealhéhle vor. Sie ist eine auBergewdhnlich 
schmale Spalte, die nur in ihrem ventralen Abschnitt eine geringe Er- 
weiterung zeigt. Die Verhaltnisse bis zur Abgliederung der Lungen 
weichen von dem iiblichen Bild nicht ab. Erwahnt sei nur, daB der 
laryngeale Teil des Laryngo-Trachealraumes stark in den Oesophagus 
vorspringt. 

Die Lungen von Chioglossa lusitanica besitzen einige wenige Septen, 
die mit ihren verdickten Enden mehr oder weniger weit in das Lumen 
des Organs vorspringen. Die Vaskularisierung dieser Lungen ist sehr 
gering. Lungenarterie und Lungenvene sind nur als verhaltnismaBig 
schwache Gefaife ausgebildet. Ob auch hier das Flimmerband auf der 
Lungenvene vorhanden ist, war wegen der schlechten Fixierung nicht 
genau zu entscheiden. Aus dem gleichen Grunde kann ich iiber die 
Kapillarversorgung der Haut kaum Angaben machen, Nur an einer 
Stelle der Rumpfhaut fand ich zwei kleine Kapillaren zwischen den 
Hautdriisen, iiber denen noch 2—8 Zellschichten und die Cuticula lagen. 


Im Herz, iiber das Kérner berichtet, ist ein Vorhofseptum vor- 


handen, wihrend die Spiralklappe fehlt. 
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Pleurodeles waltli (MicHAHELLES 1830). Der Atmungsapparat von 
Pleurodeles waltli wurde noch nicht beschrieben. 

Im vorderen Bereich der Buccopharyngealhohle zeigt deren dorsales 
Epithel eine stirkere Faltenbildung, die aber weiter kaudalwarts ab- 
nimmt und auf das ventrale Epithel der Mundhéhle iibergeht. Dicht 
unter dem mehrschichtigen bewimperten Epithel liegen zahlreiche Kapil- 
laren, die teilweise etwas in die basalen Zellschichten des Mundhéhlen- 
epithels eindringen. Die Glottis zeichnet sich auf den Querschnitten 
als eine scharf konturierte Falte im Boden der Buccopharyngealhéhle ab. 


aah SiS Se 


| : 
Abb. 8. Querschnitt durch die Lunge von Pleurodeles waltli. 


Der Truncus arteriosus liegt bei dieser Art ventral vom Laryngo-Tra- 
chealraum. Die Bildung des Laryngo-Trachealraumes und der Lungen 
erfolgt in der tiblichen Weise. 

Die Lungen zeigen eine gute Vaskularisierung. Ihre Lange kann bis 
zu 6cm betragen. Die GefaiBe verlaufen in Septen, die stark durch 
Bindegewebe und Muskulatur verdickte Enden besitzen und in das 
Lumen vorspringen. Nur vereinzelt kommt es zu einer Bildung von 
Alveolen (Abb. 8). Uber dem Venenseptum ist wieder das charak- 
teristische Flimmerband zu beobachten. Gegeniiber den Lungen von 
Salamandra und Mertensiella zeichnet sich die Lunge von Pleurodeles 
waltl durch eine starke Vereinfachung der inneren Gliederung aus. Es 
werden nur wenige Septen und Alveolen gebildet; der grote Teil der 
inneren Oberfliche der Lungen besteht aus einem flachen Epithel. 

Die Haut dieser Art zeigt eine starke Kapillarversorgung. Die Kapil- 
laren liegen zwischen den zahlreichen Drisen der Haut. Uber ihnen 
befinden sich meist nur 2 Zellschichten und die Cuticula. An den 
kapillarenfreien Stellen fallt eine groRere Dicke der Epidermis auf, die 
hier 3—4schichtig ist. 

Das Herz besitzt ein Septum atriorum. Im Bulbus ist eine Spiral- 
__ klappe vorhanden, die in die dorsale distale Bulbusklappe tibergeht, aber 
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nicht mit» einer der proximalen Klappen in Zusammenhang steht 
(KORNER 1938). 

Diese Befunde weisen meines Erachtens darauf hin, da der Becks 
atmung ein starkerer Anteil zukommt, die Lungenatmung dagegen . 
zuriicktritt. Es fallt auf, da8 trotz der geringen Bedeutung fir den 
Atmungsvorgang die Lungen sich so weit in den Kérper erstrecken. 
Der Gedanke ist nicht von der Hand zu weisen, daB dies mit der Tat- 
sache des standigen Wasserlebens in Zusammenhang steht. 

T ylototriton verrucosus (ANDERSON 1871). Der Atmungsapparat auch 
dieser Art ist bisher noch nicht untersucht. 

Die Lungen schlieBen sich hin- 
sichtlich ihrer inneren Aufgliederung 
an die Lungen von Pleurodeles 
walt an. Wie gewohnlich lassen 
sich 2 Hauptsepten unterscheiden ; 
in dem dorsalen verlauft der Haupt- 
stamm der Lungenarterie, im ven- 
tralen Septum der der Lungenvene. 
Daneben springt noch eine Anzahl 

\ ae kleinerer Septen in das Lumen vor, 
ee die teilweise Verzweigungen der Ar- 
Abb.-9. Querschnitt durch die Lunge von terie und der Vene enthalten. Zum 

Tylototriton verrucosus. 3 : 3 5 
Teil sind es rein mechanisch zu 
verstehende Septen. Eine Alveolenbildung durch Zusammenschlu8 von 
Septenenden ist in geringem Mae zu beobachten (Abb. 9). 

Im ganzen kann von den Lungen von T'ylototriton verrucosus gesagt 
werden, daB auch bei ihnen die innere Aufgliederung im Vergleich zu 
den Gattungen Salamandra und Mertensiella eine starke Vereinfachung 
gefunden hat. 

Salamandrina terdigitata (LackPkpE 1826). Uber ,,Lungen‘‘ und Herz 
von Salamandrina terdigitata liegen eine Reihe von Angaben vor, aber 
die titbrigen Teile des Atmungsapparates sind nur mangelhaft beschrieben. 
Nach CameErano (1896), AnseLmr (1921) und Nose (1925) sind die 
Lungen von Salamandrina terdigitata rudimentir. Es mu also der 
Sauerstoffbedarf auf andere Weise gedeckt werden. 

Das Epithel des Mundhéhlenbodens weist eine Reihe von Falten auf, 
die median am groiten sind. Das Epithel des Mundhéhlendaches zeigt 
dagegen schwache oder tiberhaupt keine Faltenbildungen. Die Kapil- 
laren sind relativ gro8, aber nicht sehr haufig. Sie liegen an der Grenze 
der unteren Epithelzellenschicht und des darunter befindlichen Binde- 
gewebes, wobei sie oft in die basalen Zellschichten des mehrschichtigen 
bewimperten Epithels eindringen. An den lateralen Bezirken des Epi- 
thels sind einige sehr groBe Kapillaren zu beobachten. An diesen Stellen 
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ist gleichfalls eine Verdickung des Epithels auffallig. Hier dringen die 
Kapillaren bis in die mittleren Zellagen vor. Die Glottis liegt dorsal 
vom Bulbus cordis. Im Gegensatz zu den meisten anderen Arten ist 
die Mimdung der sehr engen Glottisspalte in die Buccopharyngealhihle 
sehr schmal, wahrend sie bei Salamandra salamandra, S. atra und Pleuro- 
deles walt einen breiten Trichter bildet. Flimmerepithel la8t sich nur 
in dem zur Buceopharyngealhohle hin orientierten Teil der Glottisspalte 
nachweisen. Die oralen Teile des Seitenknorpels liegen bei: Salamandrina 
an der Basis der Glottis, wahrend sie bei allen anderen Arten dicht unter 
dem Epithel der Buccopharyngealhéhle die Rander der Glottis flan- 
kieren und stiitzen. 


Der Laryngo-Trachealraum zeichnet sich durch volligen Verlust des 
Flimmerepithels und durch das Fehlen der charakteristischen Musku- 
latur, die an den Arytaenoiden inseriert, aus. Er bleibt sehr klein und 
schmal und verliert sehr friih die ihn begleitenden Knorpelstiicke. Das 
Epithel des Laryngo-Trachealraumes ist durchweg einschichtig und 
kapillarenfrei. Durch Verwachsung des dorsalen und ventralen Epithels 
entstehen schlieBlich aus dem einheitlichen Raum 3 kleinere Raume, 
von denen aber keiner sich zu einer Lunge ausdifferenziert. Der mittlere 
wird sehr bald durch Bindegewebe ersetzt, wahrend die beiden seitlichen, 
die den fast vdllig reduzierten Lungen entsprechen, noch eine Zeitlang 
zu beobachten sind, bis sie endlich auch durch Bindegewebe ausgefillt 
werden. Der gesamte Respirationsapparat nimmt nur einen sehr kleinen 
Raum ein. Seine Linge wird von Nose (1925) mit weniger als 2 mm 
angegeben, was ich bestiatigen kann. Von den LungengefafBen ist nur 


die Arterie ausgebildet, die zum Magen zieht, waihrend die Vene fehlt 


(Corps 1923, Kérner 1938). Eine respiratorische Funktion, wie sie 
ANSELMI (1921, zit. bei Nopie 1925) annimmt, ist demnach unwahr- 
scheinlich. Aus den Untersuchungen geht hervor, daB die Lungen von 
Salamandrina terdigitata fast vollig reduziert sind. 

Die Epidermis von Salamandrina terdigitata besteht nur aus 2 bis 
3 Zellschichten und der Cuticula. Uber den Kapillaren der Haut, die 
besonders in der Umgebung der Driisen vorhanden sind, befindet sich 
oft nur eine einzige Zellschicht, worauf auch Nose (1925) hinweist. 


Im Herzen fand ich das Septum atriorum im kaudalen Abschnitt 
reduziert und bestatige damit die Angaben KOrneERs, die im Gegensatz 
zu denen von Corps (1923) stehen, welche das véllige Fehlen des Vorhof- 
septums beschreibt. Im Bulbus cordis ist die Spiralklappe nicht aus- 
gebildet. . . 

Taricha rivularis (Twirry 1942). Uber die Luftwege und Lungen 
der Arten der Gattung Jaricha finden sich in der Literatur keine Aus- 
sagen. Meine Untersuchungen fiihrten zu folgenden Ergebnissen: 
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Der Boden der Buccopharyngealhéhle weist auch bei dieser Art 
stirkere Faltenbildungen als das Mundhéhlendach auf. Kapillaren sind 
in m&Biger Anzahl zu beobachten. Sie liegen unmittelbar unter dem 
bewimperten mehrschichtigen Epithel und dringen teilweise in dessen 
basale Zellschichten ein. Die Glottis springt als ein wulstiges Gebilde 
sehr weit in die Buccopharyngealhdhle vor. Ihre Offnung liegt nicht 
wie iiblich als ein zum Mundhohlendach parallel gerichteter Langsspalt 
im Mundhdhlenboden, sondern ist schrig zur Mund6ffnung hin gestellt. 
Dieses Verhalten der Glottis scheint fiir die Gattung Taricha charak- 
teristisch zu sein, denn ich habe es bei mehreren Arten 7’. rivularis, 
1. granulosa (SKILTON 1849), 7. sierrae (Twitty 1942) und 7’. torosa 
(RATHKE 1833) gefunden, bei der letzteren am wenigsten stark aus- 
gepragt. Die Entwicklung des Laryngo-Trachealraumes.und die Ab- 
gliederung der Lungen weicht nicht von den bereits bei den anderen 
Arten geschilderten Verhaltnissen ab. 

Die innere Oberflaiche der Lungen zeigt nur selten eine VergroBerung 
durch Septenbildung, sondern besitzt ein glattes Epithel, das reich mit 
Kapillaren versehen ist. Lungenvene und Lungenarterie springen nicht 
in Septen in das Lungeninnere vor, sondern liegen in der Wand des 
Organs und sind an der AuBenseite der Lunge als leistenartige Er- 
hebungen wahrzunehmen. 

In der Epidermis finden sich zahlreiche, meist kleine Kapillaren tiber 
und zwischen den Hautdriisen, die von 2—3 Zellschichten und der 
Cuticula bedeckt sind. 

Das Herz besitzt ein Vorhofseptum und eine Spiralklappe, was schon 
Nose (1925) fiir 7’. torosa angab. Die mehr oder weniger gute Aus- 
bildung der letzteren scheint individuellen Schwankungen -unterworfen 
zu sein. 

Von den anderen Arten der Gattung Taricha habe ich an Lungen- 
und Herzquerschnitten von T'aricha torosa die gleichen Befunde erheben 
kénnen. Die Lungen von 7’. granulosa und 7’. sierrae zeigten unter dem 
Binokular gleichfalls nur wenige Septenbildungen. Trotz der Lange 
dieser Lungen, die bis zu 4 cm betragt, weist ihr anatomischer Aufbau 
nicht auf eine bedeutende respiratorische Funktion hin. 

Euproctus asper (Ducks 1852). Luproctus asper soll reduzierte Lungen 
besitzen wie Duspax (1914, 1923) und Crrrerto (1928) angeben. Auch 
Higentiimlichkeiten des Herzens werden in solchem Sinne verstindlich. 
Der Bulbus cordis soll nach CrrrErto (1928) eine Spiralklappe besitzen, 
die aber nicht immer deutlich ausgepriigt ist, wihrend KOrNER (1938) 
bei zwei untersuchten Exemplaren keine Spiralklappe fand. 

Der Bau der Luftwege weicht nicht von dem iblichen Bild der 
Urodelen ab. Kapillaren liegen in den basalen Zellschichten des Bucco- 
pharyngealepithels oder unter diesem in mafiger Zahl. 
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Die Lungen sind sackférmig und lassen eine Bildung von Septen 
vermissen. Ihre Vaskularisierung ist relativ gering. Auch hinsichtlich 
ihrer Linge zeigen die Lungen Reduktionserscheinungen. Sie reichen 
nur bis zu den Vorderextremitiéten. Lungenvene und Lungenarterie 
sind verhaltnismaBig schwach ausgebildet. 

Kapillaren sind in der Haut zahlreich vorhanden. Sie liegen an der 
unteren Grenze der Epidermis, dringen aber oft so weit in diese ein, 
da8 sie nur noch durch 1—2 Zellagen und die Cuticula bedeckt werden. 
Gleichzeitig zeigt die Epidermis an solchen Stellen eine Tendenz. ihre 
Vielschichtigkeit zu reduzieren. 

Im Herzen ist ein Vorhofseptum enitwitkelt, wahrend die Spiral- 
klappe fehlt. 

Euproctus montanus (Savi 1838). Nach Crrrerio (1928) ist die Lunge 
dieser Art von den drei Arten der Gattung Huproctus am. stairksten 
reduziert. 

Der Mundhéhlenboden ist staérker mit Falten versehen als das Mund- 
hohlendach. Die Kapillaren der Buccopharyngealhohle sind nicht sehr 
zahlreich und liegen meist in den basalen Zellschichten des Epithels. 
Die Rander der Glottis werden nicht durch Knorpel gestiitzt; dieser ist 
stark reduziert und erst am Laryngo-Trachealraum zu _ beobachten. 

Aus dem Laryngo-Trachealraum gehen zwei stark riickgebildete 
,,Lungen“ hervor, deren Lange nur etwa 0,5 cm betragt. Die Lungen- 
vene fehlt bei Huproctus montanus, wahrend die Lungenarterie zum 
Magen zieht und sich hier verzweigt, nachdem sie vorher Aste an den 
Oesophagus und an die Haut abgegeben hat. 

In der Epidermis von Huproctus montanus finden sich sehr viele 
und sehr groBe Kapillaren, tiber denen 2—3 Zellschichten und die 
Cuticula liegen. Sehr oft aber verdiinnt sich die Epidermis tiber den 
Kapillaren bis auf eine Zellschicht, wihrend sie an von Kapillaren freien 
Stellen wieder mehrschichtig wird. 

Das Septum atriorum im Herzen ist vorhanden, zeigt aber eine 
beginnende Reduktion des kaudalen Abschnittes. Die Spiralklappe 
fehlt. Der linke Vorhof ist wie bei Salamandrina terdigitata bedeutend 
kleiner als der rechte. 

- Notophthalmus viridescens (RAFINESQUE). Der Atmungsapparat von 
Notophthalmus viridescens ist noch nicht untersucht worden. 

Die Kapillaren der Buccopharyngealhéhle sind nicht sehr zahlreich. 
Sie liegen unmittelbar unter dem Epithel und dringen auch in dessen 
basale Zellschichten ein. Der Bau von Glottis und Laryngo-Tracheal- 
raum weist keine Besonderheiten gegeniiber den bisher beschriebenen 
Verhiltnissen bei lungenatmenden Urodelen auf. 

Die Lungen sind sackformig, unpigmentiert, ohne VergréBerung der 

‘inneren Oberflache durch Septen. Sie sind aber gut mit Kapillaren 
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versorgt. Lungenarterie und Lungenvene sind normal ausgebildet, liegen 
aber nicht in Septen, sondern in der Lungenwand. | 

Hautkapillaren sind nicht sehr zahlreich. 

Im Herzen sind ein Vorhofseptum und eine Spiralklappe vorhanden, 
wie schon Nosie (1925) und Korner (1938) angeben. 

Die Arten der Gattung Triturus (RAFINESQUE). In der allgemeinen 
Auffassung gilt auch die 7'riturus-Lunge oft als Typ der Urodelenlunge. 
Dies ist erstaunlich, weil schon SucHARD (1903) und KOniGsTEIN (1903) 
darauf hingewiesen haben, da ihr oberflichenvergréRernde Elemente 
fehlen, so da& man von einer gewissen Rudimentation sprechen kann. 
Die Linge der Lunge bleibt dann bemerkenswert und hervorzuheben 
ist die Angabe SucuarDs, daB die Trituruslunge eine zusammenhingende 
~ starke Muskelschicht besitzt, die anderen Arten fehlt. Bislang sind bei 
Untersuchungen am Herzen die Beziehungen zur Lunge und ihren 
morphologischen Eigenarten kaum beachtet worden. Mir erscheint bei 
der vergleichenden Betrachtung des gesamten der. Atmung dienenden 
funktionellen Systems von besonderer Bedeutung die mehr oder weniger 
starke Riickbildung der Spiralklappe, auf die Boas (1882) und KORNER 
(1938) hinweisen, und die ich mit emem Schwinden der Lungenatmung 
in Zusammenhang bringe. Angesichts dieser Sachlage ist eine genaue 
Untersuchung des gesamten Respirationsapparates von Interesse. 

Triturus alpestris (LAURENTI 1768). Der ventrale Teil der Buccopharyn- 
gealhohle ist stirker mit Falten versehen als der dorsale. Dorsal von der 
Glottis treten auch im Dach der Buccopharyngealhohle groBe und zahl- 
reiche Falten auf, die sich durch viele und grofe Kapillaren auszeichnen. 
Die Kapillaren der Mundhéhle legen an der Grenze von Epithel und 
Bindegewebe und dringen vereinzelt in die basalen Zellschichten des 
Epithels ein. Die Glottis springt nur wenig in die Buccopharyngealhéhle 
vor. In dem sie umgebenden Bindegewebe, das den Eindruck eines 
lockeren Maschenwerkes erweckt, liegen sehr zahlreiche Kapillaren. Das 
Epithel von Glottis und Laryngo-Trachealraum ist jedoch von Kapil- 
laren frei. ; 

Die Lungen sind glatte, unpigmentierte, verhaltnismaBig groBe 
Sacke, die fast bis zu den Hinterextremititen reichen und deren kaudale 
Teile in eine Spitze auslaufen. Die Lungenarterie und die Lungenvene 
zeichnen. sich als hervorragende Leisten auf der auSeren Lungenwand 
ab. Sie verzweigen sich nur wenig. Auf Querschnitten durch ausge- 
dehnte Lungen erscheint das Lungenepithel flach und véllig glatt, 
wahrend es bei stairker komprimierten Lungen eine Faltelung zeigt. 
Die Kapillaren dieser Lungen fallen weder durch Haufigkeit noch durch 
GréBe auf (Abb. 10). Unter dem Lungenepithel liegt eine Schicht von 
groBen, bandartigen, glatten Muskelzellen, die quer zur Langsachse der 
Lunge gestellt sind und das Lumen des Organs als geschlossener Ring 
umgeben. Lings- oder schraggestellte Muskelzellen sind nur an einigen 
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Stellen zu beobachten. Ich kann somit die Beobachtung SucHarDs 
(1903) bestatigen. 

_ Inder Haut finden sichzahlreiche mehr oder weniger groBe Kapillaren. 
Uber ihnen liegen 2—3 Zellschichten der Epidermis und die Cuticula. 

Im Herz ist das Vorhofseptum vorhanden, wahrend die Spiralklappe 
fehlt. Boas (1882) und K6rnur (1938) weisen gleichfalls auf das Fehlen 
der Spiralklappe hin. 

Bei Tr. vulgaris (LINNE 1758) weichen die Verhaltnisse an Luftwegen 
und Lungen nicht von denen der eben beschriebenen Art ab. Die Epi- 
dermis weist iiber den Hautkapillaren 
meist nur 2 Zellschichten und die 
Cuticula auf. 

Das Vorhofseptum ist vorhanden. 
Zwischen den beiden Klappenreihen 


des Bulbus cordis sind einige mehr Trit. cristatus 

oder weniger hohe, nicht in Verbindung en 

stehende Langsleisten entwickelt, die nine a Aah Weoalss 
mit-keiner der beiden Reihen von Bul- is di ex seinatincirtaa tories 


_ busklappen in Zusammenhang treten. 
Die weiteren Arten der Gattung Triturus unterscheiden sich nur durch 
_geringe Abweichungen in der Riickbildung der Spiralklappe. Bei T'riturus 
helveticus (RAZOUMOVSKY 1789) ist die Spiralklappe als Leiste ausgebildet, 
die an der Bulbuswand kranialwarts zieht, ohne eine Verbindung mit einer 
der Klappen der beiden Klappenreihen einzugehen. Im Bulbus cordis 
von Triturus marmoratus (LATREILLE 1800) habe ich keine Reste einer 
Spiralklappe gefunden, was den Befunden von KORN=ER entspricht. 
Bei 3 untersuchten Tieren von T'riturus cristatus (LAURENTI 1768) fand 
ich in einem Falle keine Spur einer Spiralklappe, waihrend in den beiden 
anderen Fallen nur noch unzusammenhiingende Leisten ahnlich wie bei 
Tr. vulgaris zu beobachten waren. Boas (1882) beschreibt von 7'r. cri- 
status bei emem Exemplar das Vorhandensein einer sehr kurzen Spiral- 
klappe; sonst fand er nur Knétchen in unbestimmter Zahl und Form 
als Reste einer solchen. Von 4 Tieren, die KORN=ER (1938) untersuchte, 
fehlte bei einem die Spiralklappe vollig, wihrend bei den anderen Reste 
in Form von Leisten vorhanden waren. Im Bulbus cordis von 7'r. mon- 
tandoni (BOULENGER 1880) ist nach KOrNneER die Spiralklappe ebenfalls 
als rudimentar zu betrachten, wahrend sie bei Cynops pyrrhogaster 
(Boz 1826) ebenfalls nach KOrNER ginzlich fehlt. 


II. Plethodontidae. 

Die Verhaltnisse bei den Plethodontiden als den im eigentlichen 
Sinne lungenlosen Salamandern verdienen insgesamt ein besonderes 
Interesse. Uber die systematische Anordnung und die Biologie der hier 
behandelten Arten sei auf Dunn (1926) und BisHor (1943) verwiesen. 
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Gyrinophilus porphyriticus (GREEN 1827). Der Boden der Bucco- 
pharyngealhdhle weist eine Anzahl von Falten auf, von denen eine 
median gelegene durch ihre bedeutende Gré8e auffallt. Sie tbertrifft 
die tibrigen Falten der Mundhéhlenschleimhaut um ein Mehrfaches und 
stellt die Glottiseinstiilpung dar, die Wmpmr (1894) fiir einige Pletho- 
dontier beschrieben hat (Abb. 11). Zur Bildung eines Laryngo-Tracheal- 
raumes und von Lungen kommt es nicht. Ventral der Glottiseinstiilpung 
1a8t sich noch ein kleiner Rest des Seitenknorpels beobachten, der bei 
allen anderen von mir untersuchten Arten dieser Familie véllig redu- 
ziert ist. ; 

Die Glottiseinstiilpung wird zusehends kleiner, bis an ihrer Stelle 
schlieBlich eine leichte Aufwélbung des Bodens der Buccopharyngeal- 
hohle festzustellen ist, unter der 
der Truncus arteriosus liegt. Das 
Epithel der Mundhohle enthalt 


1 mm 1 mm 


|S ee 
Abb. 11. Querschnitt durch das Glottis- Abb. 12. Querschnitt durch Buccopharyn- 
rudiment von Gyrinophilus porphyriticus. gealhohle und Glottisrudiment 


von Desmogna thus fuscus. 


sehr zahlreiche und sehr groBe Kapillaren. Sie finden sich aber nicht wie 
bei den Salamandriden unter dem Epithel oder in dessen basalen Zell- 
schichten, sondern immer in den oberen Zelllagen, wo sie sehr oft nur 
noch durch eine diinne Schicht flacher Zellen von der in der Mund- 
hohle befindlichen Atemluft getrennt sind. 

In der Haut von Gyrinophilus porphyriticus beobachtet man gleich- 
falls sehr zahlreiche Kapillaren von wechselnder GréBe. Uber diesen 
ist die Epidermis durchweg einschichtig, wihrend sie an den kapillaren- 
freien Bezirken zwei- und dreischichtig bleibt. 

Im Herz ist ein Vorhofseptum vorhanden, das auf den Schnitten 
sehr weit links liegt. Im Bulbus cordis fehlt eine Spiralklappe. KOrnrer 
(1938) faBt einen kaudalgerichteten Fortsatz der dorsalen distalen 
Bulbusklappe als eine rudimentiire Spiralklappe auf. 


Desmognathus fuscus (RAFINESQUE 1820). Von den Falten des Mund- 
héhlenbodenepithels zeichnet sich eine median gelegene durch besondere 
GroBe aus (Abb. 12). Sie stellt die riickgebildete Glottis dar, die schon 
WILDER (1894) beschrieb. Spuren des Seitenknorpels sind nicht mehr 
nachzuweisen. Das Epithel der Mundhéhle ist sehr reich an grofen 
Kapillaren, die wie bei Gyrinophilus porphyriticus bis in die oberen Zell- 
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schichten eindringen. Das Glottisrudiment liegt wie bei Gyrinophilus 
dorsal des Truncus arteriosus, nach dessen Auftreten es schnell ver- 
schwindet. 

Die Haut enthilt zahlreiche Kapillaren, iiber denen sich 1+-2 Zell- 
schichten und die Cuticula befinden. ; 

Das Vorhofseptum liegt sehr weit links; im Bulbus cordis fehlt eine 
Spiralklappe, was auch schon K6rneER (1938) zu entnehmen ist. 

Manculus quadridigitatus (HoLBROCK 1842). Bereits sehr weit oral 
- tritt im Dach der Mundhéhle median eine groBe Falte auf, die zunachst 
breit und flach ist, dann aber enger wird und sich weit dorsal unter 
_ den Hirnschadel heraufzieht. Sie ist wie die Buccopharyngealhéhle 
mit einem mehrschichtigen Flimmerepithel ausgekleidet. Auf weiter 
kaudal gefiihrten Schnitten wird diese Falte wieder flacher und geht 
schlieBlich in ungefaltetes Epithel iiber. Von dieser dorsalen Falte 
abgesehen, ist die Faltenbildung im Mundhéhlenboden bedeutend starker. 
Deutlich erkennt man auch hier das Rudiment der Glottis als tiefe Ein- 
stilpung, die auf eine kurze Strecke zu beobachten ist. Von Resten des 
Seitenknorpels ist keine Spur zu finden. Die erwihnte dorsale Falte 
wurde von WILDER (1896) als eine selbsténdige Hohlung, die sich vom 
Buccopharynx abspaltet und schlieBlich blind endet, beschrieben. 
WiLDER bezeichnet diesen Hohlraum als sekundiren Pharynx und faBt 
ihn als Vergr6Serung der respiratorischen Oberfliche auf. Gleichzeitig 
erhebt WILDER die Frage, weshalb eine solche Oberflichenvergroferung 
ausgerechnet bei einer so kleinen Form, wie sie Manculus quadridigitatus 
darstellt, auftritt. Uber die Kapillarversorgung dieses sekundiren 
Pharynx macht WiLpER keine Aussagen. 

Aus meinen Befunden, die ich ebenso wie WILDER nur an einem 
Exemplar machen konnte, geht hervor, daB es nicht zur Bildung eines 
selbstindigen Hohlraumes kommt. Ich fand nur eine sich nach dorsal 
erstreckende Falte, die aber stets mit der Buccopharyngealhohle in 
offener Verbindung bleibt. Eine besondere Anreicherung von Kapillaren 
in diesem Gebiet ist nicht festzustellen. Das Epithel der Mundhéhle 
ist nicht so stark vaskularisiert wie das von Gyrinophilus und Desmo- 
gnathus, doch dringen auch hier die Kapillaren weit zwischen die Epithel- 
zellen vor. 

Die Hautkapillaren liegen dicht unter der zweischichtigen Epidermis 
und schieben sich zum Teil etwas in dieselbe vor. 

Im Herzen ist das Vorhofseptum wieder weit links ausgespannt; 
eine Spiralklappe im Bulbus fehlt. _ | 

_Arten der Gattung Plethodon. Plethodon richmondi (NETTING und 
MirrtemMan 1938). Auch hier zeigt das ventrale Epithel der Bucco- 
pharyngealhéhle starkere Faltenbildungen als das dorsale. Die Aus- 
bildung der rudimentaren Glottis unterliegt individuellen Schwankungen, 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 42 
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was WILDER (1894) auch fiir Desmognathus angibt. Bei zwei Individuen 
fand ich je eine groBe Falte als Glottisrest (Abb. 13); bei einem dritten 
war diese nicht besonders ausgepragt, sondern es zeigte sich mehr eine 
ventralwiarts gerichtete Ausbuchtung des ganzen Mundhéhlenbodens. 
Von den Seitenknorpeln sind keine Reste mehr vorhanden. Zur Aus- 
bildung eines Laryngo-Trachealraumes und von Lungen kommt es auch 
hier nicht. Die Kapillaren der Buccopharyngealhohle dringen bis zu 
den oberen Zellschichten vor. 

Die Hautkapillaren sind verhaltnismaBig groB und ee unter der 
nur zweischichtigen Epidermis. 


Abb. 13. Querschnitt durch Buccopharyn- Abb. 14. Querschnitt durch Buccopharyn- 
gealhéhle und Glottisrudiment gealhéhle und Glottisrudiment 
von Plethodon richmondi, von Plethodon dorsalis. 


Das Septum atriorum setzt wiederum weit links an; eine Spiral- 
klappe fehlt. 


Die weiteren Arten der reeset die ich untersuchte, Plethodon 
dorsalis (CopE 1889, Abb. 14), Pl. glutinosus (GREEN 1818) lassen die glei- 
chen Verhaltnisse erkennen. Die rudimentire Glottis ist in verschiedener 
GréBe ausgepriagt, Reste des Seitenknorpels fehlen véllig. und es kommt 
nicht zur Bildung von Laryngo-Trachealraum und Lungen. Die Kapillar- 
versorgung der Haut ist wie bei Plethodon richmondi. Im Herzen ist ein 
Septum atriorum vorhanden, das gleichfalls sehr weit links ausgespannt 
ist; eine Spiralklappe im Bulbus cordis ist nicht ausgebildet. 

KOrNER (1938) behauptet das Vorhandensein einer wohl ausgebil- 
deten Spiralklappe bei einem Tier von Plethodon cinereus, das er unter- 
suchte. Ich habe Langsschnitte durch den Bulbus cordis von 3 “Indi- 
viduen der Art Pl. cinereus (GREEN 1818) angefertigt, ohne auch nur eine 
Spur einer Spiralklappe zu finden. 

Frither wurden im deutschen Tierhandel die Arten der Gattung Plethodon nicht 
eindeutig unterschieden, sondern meist als Plethodon cinereus bezeichnet. Ob der 
Unterschied in den Befunden mit einer ungenauen systematischen Bestimmung 
in Zusammenhang steht, kann nicht entschieden werden. Auf alle Falle weichen 
meine Festetellungen von den Ermittlungen KORNeERS ab. 

Batrachoseps attenuatus (ESCHSCHOLTz 1833). Das Mundhohlenepithel 
ist auch hier ventral starker gefaltet als dorsal. Die rudimentiare Glottis 
ist als breite Falte deutlich zu erkennen (Abb. 15). Laryngo-Tracheal- 
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raum und Lungen werden nicht gebildet.: Die Mi hep api ask 
dringen bis in die oberen Zellschichten ein. 

Das Vorhofseptum ist weit links befestigt. Im Bulbus cordis fehlt 
eine Spiralklappe. 

Die zahlreichen Kapillaren der Haut liegen unmittelbar unter der 
stark verdiinnten Epidermis. Uber ihnen befinden sich meist nur 
I—2 Zellschichten und die Cuticula. 

Uber die Vorhofscheidewand der lungenlosen Salamander herrscht 
in der Literatur eine ziemliche Unklarheit. Auf der einen Seite stehen 
Forscher wie Hopkins (1896) und CrrrErio (1927), die das Vorhanden- 
sein einer solchen angeben. Im Gegensatz dazu bestreiten BRUNER (1899, 
1900) und Corps (1923) das Vorhandensein eines Septum atriorum und 


meinen, da Hopxins die Sinusklappe 
mit dem Vorhofseptum verwechselt habe. 
Auf Grund seiner ausgedehnteren Unter- 


suchungen kommt K6rNnER (1938) zu 1mm | 

dem SchluB, daB auch bei den lungenlosen app. 15. Querschnitt durch Bucco- 
Urodelen ein Septum atriorum ausgebil- Pbaryngealhohle und Glottisrudi- 
det ist. Dieses verliuft aber nicht wie 7 “°™ 7™rorhosens atlenuahs. 
bei den tibrigen Schwanzlurchen von rechts ventral nach links dorsal, 
sondern ist sehr weit links an der ventralen Vorhofswand. befestigt. 
Dadurch kommt eine Teilung in einen grofen rechten und in einen 
sehr kleinen linken Vorhof zustande, die aber nicht vollkommen 
ist, da unterhalb des freien Randes des Septums beide Vorhéfe mit- 
einander in Verbindung stehen. Diese Scheidewand im Vorhof der 
lungenlosen Salamander entspricht nach KOrne=r aber nicht dem Septum 
der lungenatmenden Urodelen. Bei den lungenlosen Urodelen ist der 
kaudale Abschnitt des Vorhofseptums zwischen dem Ursprung der Sinus- 
klappe und der unteren Vorhofswand vollig reduziert. Das Septum 
dieser Formen besteht demnach aus dem oberen Abschnitt des eigent- 
lichen Vorhofseptums und der Sinusklappe. 

Den Verlust des kaudalen Abschnittes des Vorhofseptums bei lungen- 
losen Salamandern fihrt Korner auf den Verlust der Lungenvene 
zuriick, der als Folge der vélligen Reduktion der Lungen eingetreten ist. 
Wie die Entwicklungsgeschichte lehrt (HocHsTETTER 1906), entsteht die 
Vorhofscheidewand der Urodelen als eine sichelf6rmige Membran an der 
oberen Vorhofswand und wichst an der ventralen und dorsalen Wand 
des Vorhofes abwarts. Das Septum trifft auf die Lungenvenenmiindung 
neben deren rechtem Rande, wenn die Lungenvene, die urspriinglich 
in den Sinus venosus miindet, den linken Vorhof erreicht hat (FEDOROW 
1909/10). Das dorsale Ende der sichelférmigen Vorhofscheidewand ver- 
wachst dann mit der Herzwandfalte, die den Sinus venosus und den 
- linken Vorhof voneinander trennt und schlieBt den dorsalen Abschnitt 
49 
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des linken Atriums mit der Vena pulmonalis ab. So gewinnt das Septum — 
Verbindung mit der linken Vorhofswand und wachst dann weiter zur 
unteren Vorhofswand und an dieser auf die Atrio-Ventrikular6ffnung zu. 
Auf Grund der eben geschilderten Verhiltnisse ist es einleuchtend, daB 
bei einem Fehlen der Lungenvene der kaudale Abschnitt des Septums 
zuriickgebildet werden kann, da er funktionslos geworden ist. Da8 dies | 
der Fall ist, zeigen die Arten, bei denen die Riickbildung der Lungen 
sich noch vollzieht. Beginnende Riickbildungen des kaudalen Septum-_ 
abschnittes lassen sich bei Chioglossa lusitanica, Euproctus asper und 
Euproctus platycephalus (GRAVENHORST 1829) im Zusammenhang mit 
einer beginnenden Riickbildung der Lungenvene feststellen. Es herrschen 
hier aber innerhalb einer Art individuelle Schwankungen. Ist im allge- 
meinen der linke Vorhof der Schwanzlurche durch den schrigen Verlauf 
des Septums von rechts ventral nach links dorsal kleiner als der rechte, 
so ist bei den lungenlosen Formen dieser Unterschied noch gré8er, da 
das Septum sehr weit links liegt. 


III: Ambystomidae. 


Uber den Respirationsapparat der Ambystomiden finden sich kaum 
Angaben, wahrend das Herz besser untersucht ist, : 


Ambystoma maculatum (SHaw 1802). Der Boden der Buccopharyn- 
gealhohle weist zahlreiche Falten auf: Die Kapillaren des Bucco- 
pharyngealepithels befinden sich unmittelbar unter demselben und 
dringen teilweise in seine basalen Zellschichten ein. Die Glottis liegt 
dorsal des Truncus arteriosus. Sie springt stark in die Buecopharyngeal- 
hohle vor. Ihr mehrschichtiges bewimpertes Epithel enthalt keine 
Kapillaren, was auch fiir den Laryngo-Trachealraum gilt, der hinsicht- 
lich seines Baues keine Besonderheiten zeigt, 

Die Lungen, die im Durchschnitt 3em lang sind, zeigen eine Sep- 
tierung, die an Pleurodeles und T'ylototriton erinnert, aber reicher als 
bei diesen ist. Die ersten Septen sind bereits im kaudalen Abschnitt 
des Laryngo-Trachealraumes zu beobachten. Sie liegen in der Mitte 
des dorsalen Epithels und wachsen ventralwarts. Vom ventralen Epithel 
‘kommen ihnen kleinere Septen entgegen und schlieBlich fiihrt die Ver- 
einigung der dorsalen und. ventralen Septen zur Trennung der beiden 
Lungen. Die Septen der Lungen bilden keulig verdickte Enden, die weit 
in das Lumen hereinragen, oder breite Balken, die die Lungenwand 
verstirken, Sie bestehen aus Bindegewebe und Muskulatur, enthalten 
in ihrem Epithel aber nur wenige Kapillaren. Die Gefai®e verlaufen in 
Septen, Durch Verbindung mehrerer Septen werden Kammern ge- 
schaffen, deren Epithel reich vaskularisiert ist. 

Die Haut enthilt zahlreiche, zum Teil auch gréBere Kapillaren, iiber 
denen 3—4 Zellschichten und die Cuticula liegen. 
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Das Septum atriorum verliuft von rechts ventral nach links dorsal. 

Die Spiralklappe ist gut ausgebildet und geht in die dorsale distale 
_Bulbusklappe tiber (vgl. Korner 1938, Nosieu 1925). 

Ambystoma texanum (MatruEs 1855). Uber den Atmungsapparat 
und das Herz von Ambystoma texanum ist in der Literatur nichts 
bekannt. 

Ich habe keine praia enact von den fiir A. maculatum beschrie- 
benen Verhiltnissen gefunden. 


Ambystoma opacum (GRAVENHORST 1807). In der Boge 
hohle sind die Kapillaren zahlreicher als bei den beiden oben beschrie- 
benen Arten und dringen zum Teil bis in die mittleren Zellschichten vor. 

Die Lungen von Ambystoma opacum zeigen hinsichtlich ihrer Lange 
eine beginnende Reduktion, was schon Nose (1925) angibt. 

In der Haut liegen zahlreiche, teilweise groBe Kapillaren, die meist 
von 3 Zellschichten und der Cuticula tiberdeckt werden. 

Die Spiralklappe ist nicht so gut .entwickelt wie bei A. maculatum 
und A. texanum, sondern zeigt eine Verkirzung (vgl. auch NoBiE 1925, 
K6rNeER 1938). Hinsichtlich der Starke ihrer Ausbildung finde ich aber 
eh: Unterschiede. 


D. Deutung der Befunde. 

Innerhalb der Familie der Salamandriden 1a8t sich von den niederen 
Formen fortschreitend bis zu den héheren eine Abnahme der inneren 
Aufgliederung der Lungen feststellen. Wir finden bei der Gattungsgruppe 
Salamandra, Mertensiella, die HERRE (1935) mit Chioglossa an die Wurzel 
der Salamandriden stellt, Lungen mit starker Vaskularisierung und Ver- 
groBerung der respiratorischen Oberflache durch Septen- und Alveolen- 
bildung. Fir die folgende Gruppe mit Plewrodeles und T ylototriton wurde 
eine starke Abnahme der Septen in den Lungen aufgezeigt, die mit einer 
geringeren Vaskularisierung Hand in Hand geht. Bei den Gattungs- 
gruppen Taricha, Notophthalmus und Euproctus und schlieBlich bei der 
Triturus-Gruppe, die die hdchstentwickelten Salamandriden umfaBt 
(Herre 1935, v. WAHLERT 1951 und 1952) erreicht die innere Verein- 
fachung der Lungen ihre’ stiirkste Auspragung, indem diese zu grofen 
glatten Luftsicken mit relativ geringer Vaskularisierung geworden sind. 
Die HauptgefiBe der Lungen sind bei den niederen Salamandriden in 
 Septen in das Lungeninnere einbezogen und zeigen reiche, ebenfalls in 
Septen verlaufende Verzweigungen wodurch die auBere Oberflache der 
Organe ein mehr oder weniger beeriges Aussehen erhalt. Bei den héheren 
Formen der Familie verlaufen die GefiBe nicht mehr in Septen, sondern 
liegen wie auch ihre geringen Verzweigungen in der Lungenwand. Die 
auBere Oberflache der Lungen erscheint dadurch glatt und nur die 
HauptgefaBe heben sich als leistenartige Verdickungen ab. Eine 
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vermittelnde Stellung zwischen beiden Typen nimmt die Gattung Taricha — 
ein, die Lungen mit glatter Oberflache aufweist, deren HauptgefaBe sich — 
noch in viele Nebengefife aufzweigen, aber nur selten in einem rudi- ‘ 
mentiiren Septum verlaufen, sondern meist schon in der Lungenwand ~ 
liegen. Durch diese Befunde wird die selbstandige Stellung, die HuRRE ~ 
(1934, 1935, 1939) der Gattung Taricha auf Grund von Skeleteigenttim- — 
lichkeiten und biologischen Besonderheiten zwischen den niederen und — 
hdheren Salamandriden zugewiesen hat, bestatigt. 

Biologische — und Verhaltenseigentiimlichkeiten geben bei phylo- 
genetischen Erwigungen manchen Hinweis, wie schon der zusammen- 
fassenden Bearbeitung von HmRRE entnommen werden kann. Primitive 
Urodelen wie die Hynobiiden sind wassergebunden. Als héchstentwickelte 
Schwanzlurche gelten die Plethodontiden, die sich vom Wasser weit- 
gehend freimachten. Innerhalb der einzelnen Gruppen wiederholt sich 
solche Entwicklungsrichtung jedoch nicht. So hat vy. WAHLERT (1952) 
fir die Salamandriden gezeigt, daB sich von den niederen zu den héheren 
Formen sogar eine immer starkere Bindung an das Wasserleben fest- 
stellen lat. Parallel dazu laufen Veranderungen im Paarungsverhalten. 
Immer kompliziertere, aber anatomisch und verhaltensmafbig an das 
Wasser gebundene Liebesspiele stellen sich ein (HERRE 1952, v. WauH- 
LERT 1952). 

Das Wasser, welches den Salamandriden in immer héherem Mae 
als Lebensraum dient, zeichnet sich im allgemeinen durch einen Sauer- 
stoffreichtum aus, der den Urodelen die Méglichkeit gibt, die Haut- 
atmung weitgehend auszunutzen. Es ist eine bekannte Tatsache, daB 
die Wassermolche der Gattung 7J'riturus stundenlang auf dem Boden 
verharren, was jingst SpuRway und HaLpAne (1953) bestitigten. Bei 
Sauerstoffarmut drangen jedoch die Tiere zur Wasseroberflache. 

Wenn das respiratorische Beditirfnis durch die Hautatmung weit- 
gehend gedeckt werden kann, verlieren die Lungen ihre respiratorische 
Bedeutung. Fiir ein im Wasser lebendes Tier ist jedoch ein hydrostati- 
scher Apparat niitzlich, wenn nicht notwendig. In diesem Sinne halte 
ich die zunehmende Vereinfachung im Bau der Lungen gleichfalls fiir 
einen Vorgang, der zu der immer stiirker werdenden Bevorzugung des 
Wassers als Lebensraum der-hoheren Salamandriden in enger Beziehung 
steht. Die Reduktion der Septen und Alveolen fiihrt zu einem Zuriick- 
treten der respiratorischen zugunsten einer hydrostatischen Funktion 
der Lungen, die bei der Gattung 7'riturus am stirksten in Erscheinung 
tritt. Die groBen, glatten, gering vaskularisierten Lungensicke dieser 
Gattung wirken im Wasser ahnlich den Schwimmblasen der Fische. Die 
Lungenlange betrigt bei erwachsenen Individuen von Triturus cristatus 
bis zu 4,0 und mehr em, bei ebensolchen Exemplaren von Salamandra 
salamandra bis zu 2,0 cm, bei Mertensiella caucasica nur 1,0 cm. Nach 
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Maxcus (1937) zeigen die Baars wasserlebender Saugetiere, die gleich- 
falls eine groBe statische Bedeutung haben, ebenfalls starke Langen- 
zunahme. 

Die weitgehende Unabhiangigkeit wasserlebender Schwanzlurche von 
der Lungenatmung hat zweifellos eine biologische Bedeutung. Bei einer 
Betonung der Lungenatmung waren die Tiere nicht nur gezwungen sehr 
oft die Wasseroberflache aufzusuchen, sondern mii&ten auch stindig der 
fiir die Atmung notwendigen Gasfiillung entgegenarbeiten, was zweifellos 
energetische Leistungen erfordert. Freilandbeobachtungen lehren, daB 
Wassermolche bei Stérungen oder Gefahr von oben blitzschnell dem 
Timpelgrunde zustreben und dabei die Gasfillung ihrer Lungen in 
Form deutlich sichtbarer Luftblasen abgeben. Andererseits fallt es den 
Tieren nicht schwer, durch mehr oder weniger starke Abgabe von Luft 
sich in einer beliebigen Hohe schwebend aufzuhalten, wobei von Zeit 
zu Zeit geringe Schwanzbewegungen die hydrostatische Tatigkeit der 
Lungen unterstiitzen. Beim Liebesspiel sicht man die Partner oft im 
Wasser schweben, wobei das Mannchen noch durch Schwanzbewegungen 
dem Weibchen Duftstoffe zuwedelt. So steht die hydrostatische Funk- 
tion der Lungen zweifellos auch in enger Beziehung zu der so eigenartigen 
Paarungsbiologie der Molche. Beobachtungen von SpuRway und Hat- 
- DANE (1953) weisen ebenfalls auf eine hydrostatische Funktion der 
Molchlungen hin. 

Von anatomischen Besonderheiten, die fiir eine hydrostatische Funk- 
tion der Lungen sprechen, scheint mir das Vorhandensein einer ge- 
schlossenen, quer zur Liingsachse der Lunge gerichteten, zusammen- 
hangenden Muskelschicht neben dem Fehlen oberflachenvergré8ernder 
Elemente und der geringen Vaskularisierung von besonderer Bedeutung 
zu sein. Sie gewihrleistet durch ihre Kontraktionsméglichkeiten zweifel- 
los ein schnelles Auspressen der Lungenluft und damit ein schnelleres 
Erreichen des Gewassergrundes bei Gefahr, als es allein durch die loko- 
motorische Tatigkeit der Extremititen, des Rumpfes und des Schwanzes 
mdglich wire. Umgekehrt wird diese Muskulatur auch einer Uberdehnung 
der Lunge beim Einschlucken der Luft entgegenwirken, eine Funktion, 
die nach Marcus (1927—1929) sonst. den verdickten Septenenden zu- 
kommt. Die innere Vereinfachung der Molchlunge ist nicht als Reduk- 
tionserscheinung (SucHARD 1903, K6ntasTErN 1903), sondern als Folge 
einer Funktionserweiterung aufzufassen. 

Ob bei der Gasabgabe der Physostomen- Schwimmblase auch eine 
Muskelwirkung mitspielt, ist noch nicht geklért (RaUTHER 1937). Der 
Gasverlust wird bei Cypriniden wie bei den Molchen durch Luftschlucken 
ersetzt. Bei Hemiramphus-Arten, einigen Siluriden und Characiniden, 
ferner bei Lepidosteus, Arapaima und Gymnarchus tritt eme Funktions- 
erweiterung der Schwimmblase ein, die hier Septen- und Alveolenbildung 


604 Roir Li pice: 


zeigt und vorwiegend respiratorischen Zwecken dient (RAUTHER 1937). 
Man ersieht hieraus, wie relativ leicht bei einem gaserfiillten Organ, wie 
es Schwimmblase und Lunge darstellen, eine Funktionserweiterung ein- 
treten kann, dergestalt, daB sich das funktionelle Schwergewicht von 
der respiratorischen auf die hydrostatische Seite oder umgekehrt ver- 
lagert. Ein Funktionswandel mag am Ende dieser Entwicklung stehen. 

Neben der hydrostatischen wird die Tritwrus-Lunge noch eine gewisse 
respiratorische Aufgabe erfiillen (SPURWAY und HaLDANE 1953), die aber 
nicht sehr groB sein kann, was sich aus der Abwesenheit oberflachen- 
vergréBernder Elemente und aus der geringen Vaskularisierung ergibt. 
Diese Annahmen gewinnen eine Untermauerung durch die Verkniipfung 
mit den Befunden am Herzen. Im Herzen der wasserlebenden Molche 
der Gattung Triturus wird die Spiralklappe rudimentiar oder fehlt. Dies 
steht zweifellos damit in Zusammenhang — wie weiter unten noch aus- 
fihrlicher dargetan wird —, daB bei Buccopharyngeal- und Haut- 
atmung dem Herzen gemischtes Blut zustrémt.. Vorrichtungen zur 
Scheidung der Blutarten werden damit tiberflissig. Allerdings zeigt der 
kaudale Abschnitt des Vorhofseptums bei T'riturus keine Riickbildung, 
doch konnte K6rnzER (1938) nachweisen, da die Reduktion der Spiral- 
klappe immer der des Septum atriorum vorauseilt. Nach seiner Ansicht 
bildet sich die Spiralklappe schon zuriick, wenn sie langere Zeit, trotz 
des Vorhandenseins von Lungen, funktionell nicht mehr beansprucht 
wird. Dagegen bleibt das Septum auch bei funktioneller Bedeutungs- 
losigkeit vollstiindig erhalten, solange die Lungenvene in den linken 
Abschnitt des Vorhofes miindet, denn die Einmiindung der Vene in den 
linken Vorhof bedingt das weitere Auswachsen des dorsalen Teiles des 
embryonalen Septums in ventro-kaudaler Richtung, wie bereits weiter 
oben geschildert wurde. 

Die dine, kapillarenreiche Haut der Wassermolche der Gattung 
Triturus weist darauf hin, daB ein groBer Teil des Sauerstoffbedarfs 
durch Hautatmung gedeckt werden kann, was auch durch Experimente, 
die von W. Scumipt (1935) durchgefiihrt wurden, und welche zeigten, 
daB diese Tiere dauernd unter Wasser leben kénnen, wahrend Feuer- 
salamander mit ihrer dickeren, kapillarenirmeren Haut nach 4—5 Std 
erstickten, erhartet wird.. Man kénnte dazu bemerken, da wahrend des 
Landlebens auch die Triturushaut stirker verhornt. Diese Verhornungen, 
die die Haut vor allem bei Landformen der Gattung J'ritwrus erfahrt, 
diirften aber bei dem viel héheren Sauerstoffgehalt der Luft die Haut- 
atmung nicht beeintrachtigen, zumal die Molche wahrend des Land- 
lebens nur wenig aktiv sind. 

Aus der Linie fortschreitender Vereinfachung der Lungen fallen aus 
den einzelnen Gruppen die Gattungen Chioglossa, Salamandrina und 
Euproctus heraus, die eine beginnende, oder schon bis zur Funktions- 
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losigkeit gegangene Reduktion der Lungen zeigen. Diese mehr oder 
weniger starke Riickbildung kann aus der Okologie der Tiere gedeutet 
werden, wie folgende Erwaigungen zeigen mégen.. 

Als erster sprach wohl Lonnpere (1899, zit. bei Dunn 1928) die 
Vermutung aus, da das Fehlen der Lungen mit dem Leben in ganz 
bestimmten Biotopen in Zusammenhang steht. Er stellte fest, daB ein 
groBer Teil der lungenlosen Formen Bewohner str6menden Wassers sind, 
und schlo8 daraus, da in einem solchen Biotop der Besitz von Lungen 
_ und damit eines hydrostatischen Apparates unnotig oder sogar unvorteil- 

haft sei. Dunn und Witpsr (1920) erweiterten diese Aussage LOnN- 
BERGs zu ihrer ,,mountain brook-theory“‘. Sie gingen von der Tatsache 
aus, da die meisten Urodelen ohne oder mit in Reduktion begriffenen 
Lungen in Bergbachen oder doch in deren unmittelbarer Nachbarschaft 
leben oder von Formen abstammen, die diesen Biotop besiedelten. 
Innerhalb der Gattung Huproctus zeigt sich von der pyrendischen Art 
Euproctus asper tiber die sardinische Hwproctus platycephalus bis zur 
korsischen Huproctus montanus eine zunehmende Reduktion der Lungen, 
die bei der letzteren, die die starkste Bindung an den Bergbach-Biotop 
aufweist, am groBten ist, was sich in der Fortpflanzungsbiologie zum Teil 
widerspiegelt (HERRE 1952). In der starken Stromung solcher Gewaisser 
wirkt der Besitz eines hydrostatischen Organes sich ungiinstig aus. 
Lungenlose Formen konnen auf dem Grunde gegen die Strémung an- 
kriechen oder sich unter Steinen verborgen halten und ihren Sauerstoff- 
bedarf mittels Hautatmung aus dem kiihlen sauerstoffreichen Wasser 
decken. Erwachsene Tiere und Larven der Gattung Triturus (im alten 
Sinne), die DunN und WiDr in das stro6mende Wasser eines Berg- 
baches setzten, konnten sich nicht gegen die Stromung behaupten und 
_ wurden von ihr fortgerissen. Sie schlieBen daraus, da es der Str6mungs- 
faktor ist, der die Molche mit Lungen von der Besiedlung dieses Biotops 
abhalt und betrachten die Reduktion der Lungen als eine rheotaktische 
Adaptation. Nopin (1925) erhebt Kritik an dieser Theorie und be- 
zweifelt, daB der Strémungsfaktor der einzige ist, durch den es auf dem 
Wege der natiirlichen Selektion zu einer Riickbildung der Lungen ge- 
kommen sei. Seine Einwande stiitzen sich auf zwei Arten mit wohl- 
entwickelten Lungen, die in stromendem Wasser leben, Ranodon sibiricus 
und Ambystoma altamirant. Dunn (1928) weist diese Einwande zuriick 
mit der Begriindung, beide Arten seien junge Einwanderer in diesen 
Biotop, die sich noch nicht véllig dem neuen Lebensraum angepafit 
hatten. Er beweist seine Ansicht damit, daB sowohl Ranodon sibiricus 
als auch Ambystoma altamirani Merkmale zeigen, die sonst nur in 
Teichen und Tiimpeln lebenden Arten zukommen. Hine dritte Art, die 
Nosxz gegen die Strémungstheorie anfihrt, ist Salamandrina terdigitata. 
Dunn aber zieht aus der Tatsache, daB Salamandrina ihr Laichgeschaft 
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stets im strémenden Wasser von Bergbichen verrichtet, den SchluB, — 
da es auch hier der Strémungsfaktor ist, der mit einer Reduktion der — 
_ Lungen in enger Korrelation steht. | 

Man kénnte grundsatzlich wohl dazu bemerken, daf das gleiche Ziel 
in der Evolution auf verschiedenen Wegen erreicht werden kann, und ~ 
daB eine natiirliche Selektion nur dann entsprechend ansetzen kann, 
wenn in der Ausbildung der jeweiligen Organe eine entsprechende — 
, ,Plastizitit‘‘ vorhanden ist. Angesichts der Tatsache, da in meiner — 
Studie auch in so feinen Eigenarten wie den Besonderheiten des Herzens — 
eine nicht unbetrachtliche Variabilitat auftritt, kann die Wirksamkeit 
einer Selektion wohl angenommen werden. 

Doch auf ein weiteres biologisches Problem fiihren die von mir durch- 
gefiihrten Untersuchungen. Es zeigen sich Wandlungen, die zu ,,sinn- 
vollen Gefiigen“ fiihren. Diese Frage der funktionellen Bezogenheit 
stellt in ihrer Kausalitit eine bemerkenswerte biologische Problematik 
echter Evolution dar, wie HERRE mehrfach hervorhob. 

BovuLENGER (1917) ist der Meinung, da8 ein Leben in dunklen und 
feuchten Biotopen die Unterdriickung der Lungen begiinstigt, weil hier 
der Gasaustausch weniger intensiv zu sein braucht und daher weniger 
respiratorische Leistungen von den Lungen verlangt. Die bisherigen 
Erkenntnisse iiber den EHinfluB der Lichtwirkung auch bei urodelen 
Amphibien sprechen nicht fir die Meinung von BouLENGER (ROHRS 
1949). 

Nose (1925) halt den Sauerstoffreichtum kalten, stré6menden Was- 
sers fiir den entscheidenden Faktor bei der Reduktion der Lungen. Das 
Leben im kalten, sauerstoffreichen Wasser soll waihrend der Larvalzeit 
weniger Anforderungen an die Lungen stellen und diese in ihrer Ent- 
wicklung hemmen. Da aber die Urodelenlarven im Wasser durch 
Kiemen atmen, ist nicht ganz einzusehen, aus welchem Grunde die 
Lungen in ihrer Entwicklung gehemmt werden sollten. Man beobachtet 
zwar, daB Larven von T'riturus und Salamandra schon kurz nach dem 
Schliipfen bzw. der Geburt an die Oberfliche kommen und Luft auf- 
nehmen. Werden aber meine Befunde tiber die Entwicklung des Kapillar- 
systems bei Larven von Salamandra salamandra zugrunde gelegt, so ist 
festzustellen, daB die Lungen sehr wenig Kapillaren enthalten und nicht 
rein respiratorisch tatig sein werden. Das Luftschnappen der Larven 
diirfte zunachst rein hydrostatische Griinde haben und erst gegen Ende 
der Larvalzeit, wenn die Kiemen in zunehmendem Mafe schrumpfen, 
auch eine respiratorische Bedeutung erlangen. 

DaB der Strémungsfaktor fiir die Reduktion eines hydrostatischen 
Organes von groBer Bedeutung sein kann, geht aus einer Arbeit von 
Hora (1922) hervor, der eine starke Reduktion der Schwimmblase bei 
einigen Cyprinidengattungen, die in schnellflieBenden Bergfliissen leben, 
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nachweisen konnte. Der Strémungsfaktor und der hohe Sauerstoff- 
gehalt sind nach meiner Meinung als die entscheidenden Faktoren fiir 
die Reduktion der Lungen im Bergbach-Biotop anzusehen. Wird durch 
die Wasserbewegung der Besitz von Lungen unvorteilhaft, so erleichtert 
der Sauerstoffreichtum ihre Unterdriickung, indem er Haut- und Bucco- 
pharyngealatmung begiinstigt. Sekundir kann dann eine Besiedlung 
der Bachrinder und ahnlicher Biotope, an denen Kiihle und hohe Luft- 
feuchtigkeit vorherrschen, erfolgen. Die Plethodontiergattungen Oedipus 
(TscHupt!) (von Taytor 1944 aufgelést) und Hnsatina (GRAY 1850) sind bis 
in die Tropen vorgedrungen. Genauere dkologische Beobachtungen 
scheinen zu fehlen, doch ist’ es wahrscheinlich, daB diese Formen in 
hodheren Lagen vorkommen, wo die Bedingungen fiir Haut- und Bucco- 
pharyngealatmung gegeben sind. 

Wie die Tabelle am SchluB zeigt, findet sich Reduktion der Lungen 
in allen Familien der Urodelen. Ihre Entstehung kann als selektive 
Anpassung an ein Leben in Bergbiichen angenommen werden. Eine 
Orthoselektion kann eine Orthogenese in den verschiedenen Familien 
bewirken, die aber nicht im Sinne einer Auslésung durch die Umwelt 
gedeutet zu werden braucht. Urodelen ist generell die Potenz zu solcher 
Entwicklung eigen. Zu einer volligen Reduktion der Lungen, ohne daB 

noch Rudimente derselben nachweisbar waren, kommt es nur bei den 
Plethodontiden. Nur eine bei den einzelnen Arten in verschieden starkem 
MaB8e ausgepraigte mediale Falte im Boden der Buccopharyngealhohle 
ist als Rest der Glottis vorhanden und wurde von WILDER (1894) erst- 
malig beschrieben. Bei den von mir untersuchten Plethodontiern ist 
bei Gyrinophilus porphyriticus das Glottisrudiment am stairksten aus- 
gebildet. AuBerdem 1a6t sich noch ein kleiner Rest des Seitenknorpels 
nachweisen, der bei keiner anderen Art der Familie gefunden wurde. 
Diese Besonderheiten verbunden mit der Tatsache, daB Gyrinophilus 
porphyriticus ein ausgesprochener Bergbachbewohner ist (NoBLE 1931), 
wahrend die meisten Plethodontier in weitgehendem Mafe terrestrisch 
lebende Tiere sind, machen es wahrscheinlich, daB es sich um eine 
primitive Art handelt, die der Ausgangsform der Plethodontier von den 
rezenten Arten dieser Familie am nachsten steht. Auch Nosie (1931) 
nimmt aus anderen Griinden an, dai Gyrinophilus eine sehr primitive 
Form ist. Mrxret (1926) beschreibt bei den Embryonen von Des- 
mognathus fuscus, Plethodon cinereus und Hemidactylium scutatum einen 
Rest von Atmungsorganen in Gestalt eines kaudal gerichteten blind 
endenden Rohres, das mit dem Pharynx in Verbindung steht. Anschei- 
nend handelt es sich hierbei um nichts anderes als den von WILDER und 
von mir gefundenen Glottisrest. 

Die Lungenarterie ist bei den Plethodontiern nicht verkiimmert, 

sondern ein relativ starkes GefiB, das mehrere Verzweigungen an den 
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Oesophagus und an die Haut abgibt, um sich schlieBlich auf dem ee 
in mehrere Aste aufzulésen. Die Lungenvene fehlt stets. 

Betrachten wir nun die Atmungsweisen, die bei den Arten mit 
rudimentiaren und denen ohne Lungen an die Stelle der Lungenatmung 
getreten sind, so kénnen wir eine Buccopharyngealatmung von einer 
Hautatmung unterscheiden. Es soll hier zunaichst die Mundhohlen- 
atmung erdrtert werden. Auf ihre Bedeutung hatten bereits WILDER 
(1894), Marcaccr (1894) und Cammrano (1894, 1896) hingewiesen. 
Mavrer (1896) beschrieb das Auftreten von Blutkapillaren im Mund- 
héhlenepithel der Urodelen und Anuren und fihrt schon damals (wenige 
Jahre nach der Entdeckung lungenloser Formen) aus, da bei den 
Amphibien (er untersuchte Salamandra und Triturus neben Rana, Bufo 
und Hyla) in diesem Blutkapillarnetz eine Einrichtung besteht, die bei 
starkerer Entfaltung eine Lunge iiberfliissig machen kénnte. Nach 
seiner Ansicht hat die Bildung eines subepithelialen GefaBnetzes in 
erster Linie wohl die Bedeutung dem Epithel Nahrstoffe zuzufihren. 
Wird dieses aber schichtenreicher, so dringen die ernahrenden Kapillaren 
tiefer in das Epithel ein. Hierdurch wird ein naherer Kontakt des Blutes 
mit der in der Mundhohle befindlichen Luft geschaffen, der einen Gas- 
austausch erméglicht. Wird dieser fiir den Organismus bedeutungsvoll, 
so kann diese Beziehung dazu fihren, da die Vaskularisierung des 
Gewebes fiir respiratorische Zwecke weiter ausgebildet wird. AuBerdem 
ist hier noch das Flimmergewebe, das die Mundhohle auskleidet, von 
Bedeutung, denn durch seine Tatigkeit wird eine standige Bewegung 
erzeugt, die direkt den in der Mundhohle vorhandenen Schleim und 
indirekt die dort befindliche Luft betrifft. Dieser subepitheliale Blut- 
kapillarenplexus wurde von mir bei allen untersuchten Urodelen nach- 
gewiesen. Bei den Ambystomiden und Salamandriden dringen diese 
Kapillaren sehr hiufig in die basalen, seltener in die mittleren Zell- 
schichten des Epithels ein. Bei den Plethodontiern dagegen fand ich 
neben einer Vermehrung der Kapillarenzahl und -gré8e eine Anhiufung 
von Kapillaren in den mittleren und oberen Zellschichten, wo sie sehr 
oft unmittelbar unter den Flimmerzellen liegen, was in besonders aus- 
gepragtem Mae bei Gyrinophilus porphyriticus und Desmognathus fuscus 
zu beobachten war. Diese Tatsache la8t wohl den Schlu& zu, daB das 
Buccopharyngealepithel der Plethodontier in verstirktem Maf8e respira- 
torisch tatig ist. Dies geht auch aus den schnell aufeinanderfolgenden 
Kehloszillationen dieser Tiere hervor, die das Lumen dieser ,,pharyngo- 
oesophageal lung‘‘, wie WiLDER (1901) das reichvaskularisierte Vorder- 
darmgebiet bei Desmognathus fuscus nennt, erweitern und verengen und 
fiir eine stiindige Ventilation in der Mundhéhle sorgen. WiipErs An- 
schauungen basieren auf den Untersuchungen von SEELYE (1900), die 
das Vorhandensein eines leistungsfahigen Atmungsorganes in Gestalt 
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des stark mit Kapillaren versehenen Buccopharynx- und Oesophagus- 
gebietes bei dieser Art feststellte. 
BeETHGE (1898) befaBte sich, von der Arbeit MaurErs ausgelend, 
mit den Kapillarverhaltnissen in der Buccopharyngealhéhle von Sala- 
mandra, Triturus und Spelerpes und beschrieb fiir letztere Art Diver- 
tikelbildungen der Kapillaren. Die gleichen Bildungen hatte bereits 
Lancer (1867) fiir die Mundhéhlen- und Oesophaguskapillaren des 
Frosches angegeben. BrtucE erblickt in diesen Divertikeln eine be- 
deutende VergréBerung der Kapillaroberfliche bei dem lungenlosen 
_ Spelerpes und deutet die von LanczEr beschriebenen Kapillarausstiil- 
pungen des Frosches dahin, daB Rana eben ein gréReres Sauerstoff- 
bedirfnis habe als die tragen Urodelen. SrEtyE (1900) hat diese Di- 
vertikelbildungen bei Desmognathus fuscus nicht gefunden, und auch 
ich konnte sie bei keiner untersuchten Art nachweisen, Entweder sind 
diese Bildungen charakteristisch fiir Spelerpes (leider stand mir diese 
Art nicht zur Verfiigung) oder es handelt sich um Kapillarenschlingen, 
die von Brtuce als Divertikel gedeutet wurden, wie es JosEPH (1898) 
annimmt, Eine generelle Bedeutung kommt bei der Seltenheit der 
Divertikel der Anschauung Brtuess nicht zu. 
Die respiratorische Bedeutung der Haut bei den Amphibien ist 
_ schon sehr friih erkannt worden (Epwarps 1824, Burr 1868). Lrypic 
(1876, 1898), F. und P. Sarasrn (1887-1893), Berucs (1898), FuUHRMANN 
(1913), SzzryE (1900), Nosiz (1925) und Duspax (1914, 1923) be- 
schrieben eine Vakularisierung der Haut bei verschiedenen Amphibien. 
Ich fand, da& bei den Urodelen, die vorwiegend respiratorisch funktio- 
nierende Lungen besitzen, die Epidermis stets dicker ist und die Kapil- 
laren nicht so weit in sie eindringen wie bei den lungenlosen Formen 
oder solchen mit rudimentiren Lungen, Bei den beiden letzten Gruppen 
wird eine Intensivierung der Hautatmung dadurch erreicht, da ent- 
weder die Epidermis eine Verdiinnung erfihrt oder aber die Kapillaren 
tiefer in dieselbe eindringen. Durch beides wird ein engerer Kontakt 
-gwischen dem Sauerstoff des die Haut umgebenden Mediums und den 
Kapillaren erreicht. Ferner laBt sich eine sehr beachtliche Zunahme 
in der Zahl und Gré8e der Kapillaren beobachten. Nos (1925) hat 
die Kapillarverhaltnisse in-der Haut bei einer Reihe von Urodelen 
untersucht und gefunden, da8 bei Landformen die Zahl der Kapillaren 
geringer ist als bei wasserlebenden. Da im Wasser der Sauerstoffgehalt 
geringer als in der Luft ist, wird die hohe Zahl der Hautkapillaren ver- 
sténdlich. Temperatur und Charakter des Wohngewdssers kénnen 
weiter modifizierend wirken. Dxspax berichtet (1914, 1923), daB bei 
Euproctus asper, der in Teichen in den Pyreniien lebt und das Land nur 
zur Uberwinterung aufsucht, ein Eindringen von Kapillaren tief in die 
Epidermis hinein stattgefunden hat, was auch aus meinen Schnitten 
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hervorgeht. Die Lungen dieser Art zeigen Riickbildungserscheinungen 
und spielen nur noch eine geringe respiratorische Rolle. Huproctus 
montanus besitzt die am stairksten reduzierten Lungen der 3 Arten dieser 
Gattung, und doch dringen hier die Kapillaren in geringerem Mafe in 
die Epidermis ein, wohl weil der Sauerstoffgehalt der schiumenden, 
kalten Bergbache bedeutend hoher ist. Wir erkennen hieraus, wie stark 
bestimmend Gkologische Faktoren wirken. 

Nach dem Bekanntwerden lungenloser Urodelen stritt man auntebiih 
ob der Buccopharyngeal- oder der Hautatmung eine wesentlichere Be- 
deutung zukomme. CamERANO (1894, 1896) und Marcaccr (1894) 
schrieben der Mundhéhlenatmung den Hauptanteil bei der Deckung des 
Sauerstoffbedarfs zu. SEELYE (1900) konnte an Hand von physiologi- 
schen Experimenten zeigen, da die Hautatmung bei Desmognathus 
fuscus eine groBere Rolle spielt als bei Formen mit Lungen. Dieses 
Resultat darf man wohl auf alle Plethodontier ausdehnen. LaPicquz 
und Prtetin (1910) wiesen fiir Huproctus montanus experimentell nach, 
daB die respiratorische Leistung der Haut die der Buccopharyngealhohle 
ibertrifft. BrtHer (1898) stellte fest, daB die GefaiBe, die das in den 
Kapillaren der Buccopharyngealhéhle durchgeatmete Blut zum Herzen 
transportieren, entweder Zweige mit sauerstoffarmem Blut aufnehmen 
oder sich mit solchen vereinigen, die sauerstoffarmes Blut enthalten, 
so daB alle GefaBe, die das in den Mundhéhlenkapillaren mit Sauerstoff 
beladene Blut ableiten, bei ihrem Eintritt in den Sinus venosus ge- 
mischtes Blut fihren. . 

Von den Venen, die das Blut der Hautkapillaren zum Herzen leiten, 
fiihrt die. Vena cutanea magna sauerstoffreiches Blut, das sie mittels 
ihrer zahlreichen Dorsal- und Interkostalzweige aus der Rumpfhaut auf- 
nimmt, in den Sinus venosus. Nur ein kleines Gefi8 mit sauerstoff- 
armem Blut empfangt die Vena cutanea parva, waihrend die Venen der 
Vorderextremitaéten gemischtes Blut enthalten. Die Kaudal-, Ab- 
dominalvenen und die Venen der Hinterextremititen, die das Blut der 
Kapillaren von Schwanz-, Bauchhaut und der Haut der Hinterextremi- 
taten ableiten, geben einen Teil ihres Blutes in der Nahe der Aufnahme- 
orte an den Pfortader- und Nierenpfortaderkreislauf wieder ab. Diese 
Befunde, die von Brruas fiir Spelerpes fuscus erarbeitet wurden, konnte 
SEELYE (1900) im wesentlichen auch fiir Desmognathus fuscus bestitigen. 
Sie diirften im Prinzip fir alle Formen gelten, deren Lungen fehlen, 
rudimentar sind oder eine Funktionserweiterung erfahren haben. Diese 
anatomischen Daten weisen darauf hin, daB eine Vielfalt von Méglich- 
keiten besteht, die eine Diskussion dariiber, welche von beiden Atmungs- 
weisen die Wichtigere ist, zwecklos erscheinen lassen. Es wird aber 
auch sehr schwierig, wenn nicht ganz unméglich sein, den biologischen 
Wert beider Atmungsarten zueinander festzustellen, da dies von indi- 
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viduellen Unterschieden, von der KérpergréBe, von der Temperatur des 
umgebenden Mediums und bei terrestrischen Formen vom Feuchtigkeits- 
gehalt der Luft abhingt und somit starkem Wechsel unterworfen ist. 
Haben die Kapillaren der Mundhdéhle den Vorzug, daB& sie sehr dicht 
in einem durchlassigen Epithel liegen, so wird das nicht so dichte Vor- - 
kommen meist kleinerer Kapillaren in der Haut durch die bedeutend 
groBere Ausdehnung des Hautkapillarnetzes, das sich tiber den gesamten 
K6rper verbreitet, wohl aufgehoben. Die Beobachtung, da8 bei kleinen 
Formen wie Salamandrina terdigitata und Manculus quadridigitatus nur 
wenige Kapillaren im Mundhéhlenepithel zu finden sind, weist meines 
Erachtens auch darauf hin, daB die bei diesen kleinen Arten relativ 
groBe Kérperoberflache zur Atmung ausreicht. 

Letzten Endes steht das gesamte Atmungssystem mit der Ausbildung 
des Herzens in einem engen Zusammenhang. Bei der Darstellung der 
Einzelbefunde ergab sich, da8 im Aufbau des Herzens artliche Unter- 
schiede vorliegen. Bei Arten mit rudimentiren Lungen und Lungen- 
losigkeit zeigen sich Riickbildungen im linken Vorhof und im Bulbus 
cordis. Durch den Verlust der Lungenvene strémt das gesamte Blut 
aus dem Sinus venosus in den rechten Vorhof, wodurch es zu einer 
VergroBerung desselben auf Kosten des linken kommt. Da das Herz bei 
vorwiegender oder ausschlieBlicher Buccopharyngeal- und Hautatmung 
nur von einem Blutgemisch durchflossen wird, ist die Reduktion der 
Spiralklappe im Bulbus cordis, der die Trennung der beiden Blutarten 
zugeschrieben wird (NoBLE 1925), erklarlich. Das Blut der Urodelen 
mit riickgebildeten Lungen ist also weitgehend Mischblut. Dies hat 
jedoch keine biologische Unterwertigkeit zur Folge, da gerade die 
lungenlosen Plethodontiden die gré8te Artenfille und dkologische Valenz 
unter den Urodelen zeigen. 

Der Verlust der Lungenvene hat, wie bereits erwahnt, morphologische 
Umgestaltungen des Herzens zur,Folge, die in den verschiedenen syste- 
matischen Gruppen einheitlich sind. Er bewirkt bei Salamandrina 
terdigitata, Hwproctus montanus und den Plethodontiern eine Ver- 
kleinerung des linken Vorhofes und ein Fehlen der Spiralklappe. Bei 
Chioglossa lusitanica, Huproctus asper und Euproctus platycephalus 
(CrrreR1o 1928, KérneR 1938) ist die Lungenvene noch mehr oder 
weniger ausgebildet und infolgedessen auch der linke Vorhof in normaler 
GréBe vorhanden. Da aber die Lungen nur noch in einem sehr geringen 
MaBe an der Atmung beteiligt sind, fehlt die Spiralklappe. 

Von besonderer Bedeutung ist nun, da gleiche Erscheinungen auch 
innerhalb der Gattung T'riturus beobachtet werden kénnen. Es wurde 
schon erwahnt, daB dies den SchluB zula8t, daB auch bei diesen Schwanz- 
lurchen die Lungen nur eine geringe respiratorische Bedeutung haben. 
Buccopharyngeal- und Hautatmung fihren im Verein mit dieser Tatsache 
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zu einer starken Reduktion oder einem vélligen Verlust der Spiral- — 
klappe im Bulbus cordis. Der Schlu8 auf die tiberwiegend hydrostatische — 
Funktion der groBen, meist nicht septierten Lungen vieler Urodelen 
kann damit unterstiitzt werden, Fir die Lungen dieser Formen ist 
damit eine Funktionserweiterung, wenn nicht gar ein Funktionswandel 
hervorzuheben. 

Diese Tatsachen zeigen sehr deutlich, wie die Einrichtungen im 
Herzen, die eine Trennung der Blutarten bewirken, von Bau und Funk- 
tion der Lungen abhiangig sind. 


Tabelle 1. 
Art Nee ‘Lungen — Lungenvene Spiralklappe 
Onychodactylus japonicus fehlent fehlt? fehlt? 
Rhyacotriton olympicus ’ rudimentar? : 2 fehlt® 
Chioglossa lusitanica rudimentar + oder — stark fehlt 
entwickelt 
Salamandrina terdigitata rudimentar fehlt fehlt 
Huproctus asper rudimentar -+ oder — stark fehlt 
entwickelt | 
Euproctus platycephalus rudimentar* ++ oder — stark | ° fehlt? 
entwickelt? 
Huproctus montanus rudimentar fehlt fehlt 
Triturus vulgaris vorwiegend | vorhanden rudimentar 
hydrostatisch 
Triturus cristatus vorwiegend vorhanden rudimentar 
hydrostatisch oder fehlt 
Triturus alpestris ‘-vorwiegend _ vorhanden fehlt 
hydrostatisch 
Triturus helveticus vorwiegend vorhanden rudimentar 
hydrostatisch 
Triturus marmoratus vorwiegend vorhanden | fehlt 
hydrostatisch 
Triturus montandoni vorwiegend vorhanden fehlt oder 
hydrostatisch rudimentiar? 
Cynops pyrrhogaster vorwiegend vorhanden ? fehlt? 
hydrostatisch ? 

Gyrinophilus porphyriticus fehlen fehlt fehlt 
Hydromantes genet  fehlen fehlt? fehlt? 
Desmognathus fuscus fehlen fehlt fehlt 
Plethodon glutinosus fehlen fehlt fehlit 
Plethodon richmondi fehlen fehlt fehlt 

Plethodon dorsalis fehlen fehlt fehlt 
Manculus quadridigitatus fehlen fehlt fehlt 
Batrachoseps atienuatus fehlen fehlt fehlt 


1 Cuane (1936). ? KOrner (1938). ? NopiE (1925). 4 Crrrmrto (1928). — Nach 
CHANG (1936) besitzen Ranodon sibiricus, Tylototriton chinhaiensis, Batrachuperus 
pinchonit und Pingia granulosa rudimentire Lungen. Uber das Vorhandensein 
einer Lungenvene und einer Spiralklappe macht Cuana keine Aussagen. 


Zusammenfassung. 


1, Der Bau von Luftwegen und Lungen und der einer Trennung der 
Blutarten im Herzen dienenden Vorrichtungen einer Reihe von Urodelen 


Uber den Respirationsapparat verschiedener Urodelen. 613 


wird beschrieben. Die Kapillarversorgung der Buccopharyngealhéhle und 
der Haut wird bei den gleichen Arten geschildert. 

2. Das Vorhandensein einer rudimentiren Glottis als einziger Rest 
eines Atmungsapparates bei den Plethodontiden, das WitpEr feststellte, 
wird fiir einige weitere Plethodontier-Arten bestiatigt. 

3. Bei den Plethodontiern und den Arten mit rudimentaren Lungen 
wird die Lungenatmung sowohl durch te GS Eat cae als auch durch 
Hautatmung ersetzt. 

4. Bei intensiver Lungenatmung ist eine Trennung der Blutstréme 
im Herzen weitgehend gewahrleistet, waihrend sie bei geringer oder nicht 
vorhandener Lungenatmung fehlt. Bau und Funktion der Lungen und 
damit die Atmungsweise bedingen die Einrichtungen, die einer Scheidung 
des Blutes im Herzen dienen. 

5. Die verschiedenen Auffassungen, die iiber die Entstehung der 
Lungenlosigkeit bei Amphibien herrschen, werden erortert. 

6. Innerhalb der Familie Salamandridae 1aBt sich von den primitiven 
bis zu den hoher entwickelten Arten eine zunehmende Vereinfachung 
im Bau der Lungen feststellen, die mit einer immer starkeren Bevor- 
zugung des Wassers als Lebensraum Hand in Hand geht. 

7. Die einfachen glatten Lungensicke der Gattung T'riturus werden 
als Organe mit vorwiegend hydrostatischer Funktion gedeutet. 

8. Da in verschiedenen Gruppen diese Entwicklung beobachtet 
werden kann, erscheint der Schlu8 gerechtfertigt, daB bei den Urodelen 
eine ,, Potenz‘ zu solcher Entwicklung vorhanden ist, die durch Selektion 
ihre Ausprigung findet. Die Tatsache, daf Wandlungen an verschie- 
denen Organen sich zu einheitlichen funktionellen Systemen zusammen- 
fiigen, wird als Problem hervorgehoben. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DAS SCHMAROTZEN 
VON SARCOPHAGA CARNARIA AN REGENWURMERN 
UND VERGLEICH DER BIOLOGIE 
EINIGER SARCOPHAGA - ARTEN*. 


Von 
ANNA-IDA EBERHARDT. 


Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. April 1955.) — 
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A. Einleitung. 


Bemerkungen zur Literatur. 

Schon Darwin (1882) schrieb in seinem Buche ,,Uber die Bildung 
der Ackererde durch die Tatigkeit der Wiirmer“: ,, Regenwiirmer wandern 
nachts auf der Erdoberfliche umher. Kranke Individuen, welche meist 
von den parasitischen Larven einer Fliege heimgesucht werden, miissen 
davon ausgenommen werden, da sie wiihrend des Tages umherwandern 
und an der Oberflache sterben.“‘ Welche Fliege hier gemeint ist, bleibt 
ungeklart. Aus der alteren Literatur ist nur Pollenia rudis Fas. als 


* Ausgefiihrt im Rahmen einer von der Deutschen Forschungsgemeinschaft 
unterstiitzten Untersuchung. 
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Regenwurmparasit bekannt (KEmmN 1911). Das Verhalten der von 
ihr befallenen Wiirmer ist indessen anders als das von DaRwIn be- 
schriebene, so da8 sich dessen Beobachtung sehr. wahrscheinlich auf 
das Schmarotzen von Sarcophaga carnaria bezieht, das erstmalig von 
EBERHARDT und STEINER (1952) beschrieben worden ist. Die vorliegende 
Arbeit ist die Fortsetzung der genannten Untersuchung mit dem Zweck, 
die Einzelfaktoren des parasitischen Verhaltens von S. carnaria genauer 
kennenzulernen. 


Aus der Literatur iiber das Schmarotzertum innerhalb der Gattung Sarcophaga 
ist folgendes bekannt. Die Altere Literatur ist bei EBERHARDT und STEINER zu- 
sammengestellt; indessen hat Krrcupere (1954), angeregt durch die genannte 
Arbeit, die altere Literatur iiberpriift und dabei festgestellt, daB die dort zu 
findenden Angaben tiber schmarotzende Sarcophaga spp. entweder sehr verschwom- 
men sind oder auf Fehlbestimmungen (Tachinen s. str. statt Sarcophaga spp.) 
beruhen. An neueren Arbeiten enthalt lediglich die von ArTHuR und CoprEL 
(1953) eimigermafen Sicheres iiber den Parasitismus einer Sarcophaga-Art: 
S. aldricht ParK. schmarotzt an dem Schmetterling Choristoneura fumiferana. 
Experimentelle Infektion wurde allerdings keine durchgefiihrt. Andererseits 
sprechen die Angaben von Tére@ (1913) kaum fiir einen echten Parasitismus der 
von ihm aus Nonnenraupen gezogenen Arten: Neben S. tuberosa Panp. und wligi- 
nosa KRAM. erhielt er S. carnaria L. und falculata Panp., die — wie meine eigenen 
Untersuchungen ergeben haben — durchaus nicht auf Insekten spezialisiert sind. 
Auch die Befunde von v. Fink (1939), der aus Nonnenraupen S. carnaria L., 
uliginosa KRAM., schiitzei KRaM. und teretirostris PAND. gezogen hat, deuten nicht 
auf echten Parasitismus hin. Tone fand nur kranke Raupen infiziert, v. Fink 
nur solche, die durch Tachinenlarven halb ausgefressen waren. In all diesen Fallen 
benehmen sich die betreffenden Sarcophaga-Arten wie Aasfresser, die ja auch 
nekrotische Teile sonst lebender Tiere befallen, wie das auch fiir eine ganze Reihe 
von Saugetiere befallenden Fliegenarten gilt (Literatur bei BisHorr 1917, Bara- 
NoFF 1928, SHEWELL 1950, EprRHARDT und STEINER 1952). Auch fiir Orthopteren- 
befall kann derartiges in manchen Fallen angenommen werden (Cooney 1921, 
RosEwa tt 1924). Andere Vorbedingungen miissen schon beim Befall von Schnecken 
(Keri 1921, Souza 1940, Stavy 1921) erfiillt sein, falls hier wirklich ein echter 
Parasitismus vorliegt; denn hier miissen die Larven gegen den Schleim ihrer Wirte 
ankommen, also entweder diesen auflésen kénnen oder das Schleimen durch Sonder- 
anpassungen gar nicht auslésen (vgl. S. 636). Der Verdacht liegt nahe, daB auch 
hier der Befall moribunder oder toter Tiere Schmarotzertum vortauscht. 


B. Neue, eigene Untersuchungen. 


I. Fragestellung. 


In der schon angefiihrten Arbeit (EBERHARDT und STEINER), in 
-welcher der Parasitismus von Sarcophaga carnaria teilweise analysiert 
worden war, war unter anderem festgestellt worden, daB diese Fliege 
in Laboratoriumsversuchen sowohl auf Regenwurm wie auf Fleisch 
Larven ablegte. Daraus war auf fakultativen Parasitismus geschlossen 
worden. Indessen waren die experimentellen Bedingungen zum Teil 
so, daB der Argwohn blieb, daB die Gelege auf Fleisch ,,Notgelege“ 
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waren, wie solche bei hochtrachtigen Fliegen der verschiedensten Arten 
unter ungiinstigen Bedingungen gelegentlich auftreten. 

Dies war der Stand unserer Untersuchungen im Frihling 1952. 
Inzwischen wurden sie weitergefiihrt, begiinstigt durch zwei nasse 
Sommer (s. S. 621) und gehemmt durch die erheblichen Zuchtschwierig- 
keiten (s. S. 623). Es wurde dabei versucht, diejenigen physiologischen 
Eigentiimlichkeiten von Sarcophaga carnaria aufzufinden, welche fir 
ihr Schmarotzertum bezeichnend sind und sie gegeniiber nicht-schma- 
rotzenden Verwandten auszeichnen. Aus technischen Griinden war es 
nicht moglich, hierbei die eine oder andere Komponente sehr weit in die 
Tiefe zu verfolgen; es erschien fiir die Kenntnis der Gesamterscheinungen 
aber auch schon wertvoll, ,,in breiter Front‘ die Untersuchung voran- 
zutreiben, also méglichst viele auffallende Erscheinungen, die im Zu- 
sammenhang mit dem Schmarotzertum stehen kénnen, etwas genauer 
kennenzulernen. Da jeder Schmarotzertyp wieder andere Fragen auf- 
tauchen 148t, konnte der Literatur leider methodisch nicht viel entnom- 
men werden. 

Folgenden Fragen in erster Linie nachzugehen, erschien sinnvoll: 

1. Welche Unterschiede des Verhaltens lassen sich zwischen einzelnen 
Sarcophaga-Arten finden ?. Ist bei anderen einheimischen Arten — aufBer 
S. carnaria — Parasitismus oder ein Ubergang zu solchem feststellbar ? 

2. Ist der Parasitismus von S.carnaria wirklich — wie wir an- 
egnommen hatten — fakultativ oder ist er doch obligatorisch ? 

3. Wie sind die Larven an den Parasitismus angepaBt ? 


II. Okologische Befunde. 
1. Fénge. 

Da sehr viele Sarcophaga-Arten ihre Larven an Fleisch (bzw. Aaa) 
absetzen, lag es fiir Linné und Mericen nahe, die hdufigste Art mit 
S. carnaria: graue ,,Fleischfliege“ zu bezeichnen. Erst in neuer Zeit 
ist es dann gelungen, die einzelnen Sarcophaga-Arten durch Vergleich 
der Hypopygien wenigstens im miannlichen Geschlecht zu unterscheiden. 
ZACHER (1927) gibt dann an, daf von Drechsler in Wien S. carnaria 
an Fleisch tiberhaupt nicht gefangen wurde. 

Nachdem der Parasitismus von S. carnaria an Regenwiirmern nun- 
mehr feststeht, sollte zunachst in Freilandversuchen folgendes nach- 
geprift werden: 

1. Wahlt S. carnaria Fleisch nie zur Brutstitte ? 

2. Welche bei Heidelberg haufigen Sarcophaga-Arten beniitzen zur 
Larvenablage bevorzugt Fleisch ? 


Zu diesem Zweck wurden Reusenfallen aus Marmeladeglasern (1/, kg) und Fliegen- | 


draht nach Art der bei Srummr (1944, Abb. 3) dargestellten Fallen mit Fleisch 
und Zellwatte im Freien aufgestellt und nach einer Zeit von 2—3 Tagen, die sich 
als giinstig erwies, wieder eingeholt. Der Kéder, 10—20 g Pferdefleisch, begann 
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in dieser Zeit je nach Witterung mehr oder weniger stark zu faulen. Die Zellwatte 
war zu einem Kissen zusammengefaltet und nur in der Mitte, wohin das Fleisch 
zu liegen kam, mit Wasser getrankt. Hierdurch wurde einerseits das Fleisch in 
trockenen Tagen feucht gehalten, andererseits das Wasser bei Regenwetter von der 
lbrigen Zellwatte aufgesaugt. Uber sehr ungeschiitzt stehenden Glasern wurde in 
etwa 30 cm Hohe ein kleines Blechdach angebracht. Nur starke und lang anhaltende 
Regengiisse machten die Auswertung der Fange unméglich, 

Die Fangplatze wurden hauptsichlich nach der Haufigkeit der vorkommenden 
Sarcophaga carnaria ausgewahlt: Am Gaisberg (Heidelberg) wurden Fallen in einer 
kleinen, grasbewachsenen Lichtung im Edelkastanien-Buchenwald aufgestellt, 
wo der Boden mit Regenwiirmern auBerordentlich dicht besiedelt ist. Man findet 
die Sarcophaga-Mannchen auf Steinen oder anderen hervortretenden Punkten 
sich sonnend oder im Halbschatten zwischen den Baumen fliegend. Wie die Be- 
stimmung der Mannchen von mit der Hand bzw. dem Insektennetz gefangenen 
Sarcophagen ergaben, ist hier die Art S. carnaria sehr haufig. 

Im Schwetzinger SchloBgarten wurde eine entsprechende Stelle am Rand eines 
Rasens ausgewahlt. 

Zum. Unterschied von diesen beiden Platzen sollte das Fangergebnis an einer 
anderen Stelle gepriift werden, wo Regenwurmhaufchen selten sind, S. carnaria 
aber dennoch haufig vorkommt. Das geeignete Gelande fand sich in den Niede- 
rungswiesen der Altrheininsel bei Ketsch (zwischen Speyer und Mannheim). Regen- 
wurmer sind hier vielleicht deswegen seltener, weil die Insel fast alljahrlich bei 
Hochwasser zum groBen Teil iiberschwemmt wird. Nur in den etwas hdher 
liegenden, bewaldeten Gebieten finden sich Regenwiirmer. Die Fallen in der 
Stadt (Heidelberg, Institutsfenster) und am Stadtrand (Schwetzingen, Garten und 


-Balkon) wurden aufgestellt, um zu ermitteln, welche Arten an diesen Stellen, wo 


die Sarcophaga-Population sparlich ist, an Fleisch gefangen werden. 

Es ergab sich folgendes: In Fallen mit lebenden Regenwiirmern in 
einer etwa 4 cm dicken Schicht Erde am Gaisberg wurde nie Sarcophaga 
gefangen. Dies ist wahrscheinlich darauf zuriickzuftihren, dal die 
natiirlich vorkommenden Regenwiirmer in der Umgebung der Fallen 
die Fliegen stirker anlockten. Wie Beobachtungen von KiRCHBERG 
(1954) und eigene Beobachtungen (s. 8. 622) wahrscheinlich machen, 
sind nicht nur Geruchs-, sondern auch Geschmacks-, bzw. Tastreize, 
die in den Reusenfallen mit Wiirmern nicht im erforderlichen Mab 
wirksam waren, fiir die Instinkthandlungen der Weibchen maBgebend. 

Zur Auswertung der Versuche wurden die abgelegten Sarcophaga-Larven von 
den Larven anderer Fliegen getrennt, und die aufgezogenen Mannchen Imagines 
bestimmt, da die gefangenen Weibchen bis jetzt noch nicht in allen Fallen genau 


bestimmbar sind und in den Fallen; die einige Tage stehen blieben, meist um- 
gekommen waren. Die Anzahl der in den einzelnen Fallen abgelegten und. heran- 


~ wachsenden Sarcophaga-Larven schwankte zwischen 3 und etwa 40. Ob die Larven 


von einem oder mehreren Weibchen stammten, konnte nicht festgestellt werden; 
nur selten fanden sich verschiedene Arten in einer Falle. Im Freiland hatten 
Aaskafer die Maden in manchen Fallen stark dezimiert. Schlupfwespen (Mormo- 
niella vitripennis WALK.) vernichteten viele Puppen, so da8 oft nur wenige Imagines 
schliipften. Wenn nur Weibchen schliipften, konnte das Gelege aus dem oben 
genannten Grunde nicht ausgewertet werden. Bei nicht von anderen Arten isoliert 
aufgezogenen Sarcophaga-Larven war manchmal zu beachten, wie Larven von 
Ophyra sp. oder seltener auch von Muscina sp., nachdem das zugesetzte Fleisch 
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aufgezehrt war, mit ihren spitzen Vorderenden die Sarcophaga-Laryen von unten 


angriffen. Diese versuchten sich den nach oben stoBenden Angreifern durch Hoch- — 


schnellen (l—2em hoch) zu entziehen, wurden schlieBlich aber doch verwundet 
und ausgefressen. 

Aus den genannten Griinden geben die Fallenfange zwar kein genaues Bild der 
quantitativen Anteile an der Gesamt-Sarcophaga-Population, zeigen aber doch die 
groben Unterschiede deutlich genug. 

Von den etwa 200 Versuchen, Sarcophaga an Fleisch zu fangen, 
konnten 86 mit itiber 1000 aufgezogenen Imagines ausgewertet werden. 
Die am haufigsten aus den Gelegen geziichteten Arten waren: Am 
Rande des lichten Waldes auf dem Gaisberg S. aratriz Pann. (8 Fange) 
und 8S. similis Pann. (8 Fange), im Schwetzinger SchloBpark S. similis 
(7 Fainge) und im Auwaldgebiet bei Ketsch S. similis (17 Fange). Im 
Stadtgebiet dagegen herrschte S. falculata Panp. vor (16 Fange). 
Demnach diirften S. similis und S. aratrix ausgesprochene Aasbriiter 
sein, wahrend S. falculata vielleicht auch andere faulende Substanzen zur 
Brut beniitzt. Die tbrigen Reusenfaénge an Fleisch verteilen sich auf 
_folgende Arten: S. scoparia Panp., S. striata Metc., S. noverca Ronp., 
S. tuberosa Pann., S. haemorrhoidalis Muic. 

Zum Vergleich zwischen den in Fallen gefangenen Sarcophaga-Arten 
und der Zusammensetzung der Sarcophaga-Population an den ge- 
nannten Stellen sollten die Handfainge dienen. Das hat 2 Griinde: 
1. erfaBt man bei den Fallenfangen nur diejenigen Tiere, die auf den 
speziellen Kéder und auf die Art, wie er in der Falle geboten wird, an- 
sprechen; 2. werden fast ausschlieBlich die Weibchen gefangen, welche 
jedoch — gerade bei der Gattung Sarcophaga — nicht oder kaum be- 
stimmt werden kénnen. Handfange sind, wenn sie stets in gleicher Weise 
durchgefiihrt werden, daher mindestens ebenso reprasentativ wie Fallen- 
fange, da man erwarten kann, daf von den vorhandenen Tieren etwa 
der gleiche Anteil erspaht, und hiervon wieder ein etwa gleicher Anteil 
gefangen wird. Weil die Handfiinge sich nur auf die Mannchen beziehen 
(Bestimmungsmoglichkeit), die an gut zuganglichen Stellen zu sitzen 
pflegen (vgl. S. 621), ist die Wahrscheinlichkeit besonders groB, daB man 
ausreichende Anhaltspunkte fiir die relative Hiufigkeit der Art erhalt. 

In dem ausgesprochen trockenen Sommer 1952 (Abb. 1) war die 
Sarcophaga-Population im ganzen Gebiet von Heidelberg und Umgebung 
nur sehr sparlich. Unter den wenigen, am Gaisberg gefangenen grauen 
Fleischfliegen befand sich keine S. carnaria. Im Jahre 1952 war also 
diese Art keineswegs, wie normalerweise, die am haufigsten vorkom- 
mende. Es wurden insgesamt nur 2 S. carnaria-Mannchen gefangen. 
Die starke Trockenheit hatte die Regenwiirmer daran gehindert, nachts 
zur Oberfliche zu kommen, und sie in tiefere Bodenschichten gedrangt, 
so da sie fiir die 8. carnaria-Larven unerreichbar waren. Unter den 
ubrigen 21 gefangenen Sarcophagen fanden sich die Arten: S. noverca 
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Ronp., S. albiceps Muta., S. falculata Panp., S. scoparia PAND., S. similis 
Panp., S. tuberosa Panp. 

Das Jahr 1953 brachte mit seiner fiir unsere Gegend durchschnitt- 
lichen Niederschlagsmenge im Sommer ein véllig anderes Fangergebnis. 
Die Sarcophaga-Population nahm im Mai und Juni allmahlich zu, und 
im Juli schon war 8. carnaria an den gleichen Stellen wie im Vorjahr 
wirklich die haufigste Art, als die sie in der Literatur gekennzeichnet 
wird (BAER 1921). 70% der 145 gefangenen Fliegen waren S. carnaria. 
Die restlichen 30% ver- 
teilen sich, nach Haufig- 
keit geordnet, wie folgt: 
S. striata, 8. albiceps, 
S. noverca, 8. tuberosa, 
S. haemorrhoidalis, 8. 
aratriz, 8. teretirostris 
Panp., S. similis, S. sco- 
paria. 

Im ausgesprochen nie- 
derschlagsreichen Som- 
mer 1954. konnte eine 
weitere Vermehrung von 


S. carnaria im Verhalt- 
nis zu den anderen Sar- Abb.1. Vergleich der Sarcophaga carnaria-Populations- 

dichte mit der Witterung (Angaben vom Deutschen 
cophaga-Arten festge- Wetterdienst, Wetterwarte Mannheim). Abszisse : Monate; 


: stellt werden. Der An- Ordinate: o—o Zahl gefangener S. carnaria, ——— Tem- 
: peratur ° C, ——-— Niederschlag (mm je 10 Tage) 
teilam Gesamtfang von Monatsdurchschnitt. 


408 Mannchen betrug 
82% S.carnaria. Die iibrigen 18% der Fange verteilen sich ahnlich 
wie im Vorjahr auf die angegebenen Arten. Wenige Exemplare von 
S. laciniata Panv., 8. roselli BOrtcu., S. melanura Meia., S. haemorrhoa 
Mere. kommen noch hinzu. 

Die zunehmende Feuchtigkeit in den vergangenen 2 Jahren hatte 
gute Lebensbedingungen fiir die Regenwiirmer geschaffen. Daf hiermit 
eine starke Vermehrung von S. carnaria parallel ging, ist auffallig. 


2. Beobachtungen iiber das Verhalten von Sarcophaga im Freiland. 


Beim Fangen von Sarcophaga mit dem Insektennetz betrug die 
Anzahl der Mannchen das 5—6fache der erbeuteten Weibchen. An 
sonnigen Tagen sitzen die Mannchen hiufig auf Wegen, Steinen oder 
erhéhten Stellen, z. B. Baumstiimpfen, Maulwurfshaufen oder umher- 
liegendem Papier, wo sie gut sichtbar sind. 

Die Weibchen dagegen leben verborgener. Man beac sie im Gras 
und auf besonnten, dichten Waldrandhecken, aber auch im Waldinneren 
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(am Gaisberg in etwa 10jahrigen Buchen- und Kastanienbestiinden) in 
Sonnenflecken auf der Waldstreu. Ferner kénnen sie beim Saugen an 
den zuckerhaltigen Blattlausexkrementen beobachtet werden. Im 
allgemeinen finden sich die Weibchen immer in der Nahe von schattigen 
Stellen, an denen der Boden lange feucht bleibt (Waldrander), wahrend 

die Mannchen auch in gréBerer Entfer- 
nung vom feuchten Boden haufig sind 

y (Wiesen, Wege). . 

In einem jungen Buchenschlag auf 
dem Gaisberg konnte beobachtet werden, 
Pe wie Sarcophaga-Weibchen auf dem diirren 
K2z.’, Buchenlaub des Bodens umherliefen und 
immer wieder ,,suchend“‘ unter ihm ver- 
schwanden. Wischte man das Laub von 
der betreffenden Stelle weg, dann traten 
unter ihm stets zahlreiche, weite, offene 
Wurmrohren zutage. 

Auf sonnenbeschienenem Boden, der 
noch von vorhergehendem Regen feucht 
~ war, gelang mir zudem mehrmals folgende 
~ Beobachtung: Weibchen von S. carnaria 
'. liefen erregt umher, betasteten und um- 
kreisten die Wurmhaufchen, schwirrten 
_.. dazwischen manchmal kurz mit den 

* Fligeln oder flogen ein Stiickchen. (Dies 
Abb.2au.b. Wurmbfufchen mit 28t inzwischen auch KrRcHBERG beob- 
frisch abgelegten Larven von S.car- achtetund ausfihrlich beschrieben.1954.) 


naria. a: Ansicht; b: langsge- : : rs f 4 
schnitten: H Rihiillen, SchlieBlich beschriinkte ein Weibchen 
L Larven. seine Aufmerksamkeit auf e#n Wurmhauf- 


chen und, nachdem es die Miindung des 
Regenwurmganges gefunden hatte, versuchte es, mit Kopf und Vorder- 
beinen einzudringen. Plétzlich machte es eine Wendung, so daB das 
Abdomen dicht an das Wurmloch kam, und legte am Rand des Loches 
eine oder mehrere Larven ab. Diese krochen sofort (negativ photo- 
taktisch, vgl. 8. 629) in den Wurmgang. Die Anzahl der von den beob- 
achteten Weibchen an Wurmhiiufchen abgelegten Larven betrug 1—8, 
durchschnittlich 3—4, In einem Falle konnte das Wurmhaufchen mit 
den noch darin steckenden Larven abgehoben und einer genauen 
Priifung unterzogen werden (Abb. 2). 


III. Experimentelle Untersuchungen. 
1. Zucht. 
Die Zucht der Fliegen hatte 2 Zwecke zu erfiillen: Einmal muBten physiologi- 
sche Versuche durchgefiihrt werden und dafiir geniigend gleichartige und annahernd 
gleichaltrige Tiere zur Verfiigung stehen. Zum anderen sollte der Vergleich des 


—— 
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Ansprechens auf die Zuchtbedingungen bei verschiedenen Arten deren dkologische 
Stellung genauer umreifen helfen. 

Fiir die Imagines, deren Haltung schwieriger ist als die der Larven, wurden 
entweder Zuchtkasten (Sterner 1942) oder Tiillkafige (EBERHARDT und STEINER 
1952) verwendet, beide innen mit Glithbirnen geheizt. In den Zuchtkisten wurde 
die Luftfeuchte durch die Stellung der Tranke geregelt. Da Sarcophaga- 
Arten im allgemeinen héhere Luftfeuchte benétigen ‘als die Calliphorinen oder 
Musca domestica, waren die Zuchtkisten innen mit Blech beschlagen, und die 
Frischluftzufuhr wurde ziemlich weit abgedrosselt. Dementsprechend muBte auch 
in den Versuchskafigen die Luftfeuchte durch Einbringen feuchten Bodengrundes 
oder geniigend sonstiger verdunstender Oberflachen hochgehalten werden (etwa 
70%). Luftfeuchte itiber 92% andererseits muB vermieden werden, damit das ein- 
gebrachte Futter nicht zerflieBt oder schimmelig wird. 

Als Futter wurde an Kohlenhydraten Saccharose (Wiirfelzucker) geboten. 
Eiwei8 und etwa nétige Ergainzungsstoffe kamen als Fleisch und auf eine Glas- 
platte aufgetrockneter Trockenhefebrei (Torula) in den Zuchtbehalter. Das 
Fleisch diente bei den nicht-parasitischen Arten gleichzeitig als Larvéenablageplatz. 
Es wurde in liegenden 50- oder 100 cm-Weithalserlenmeyerkolben geboten. 

Unter diesen Bedingungen hielten sich tiber mehrere Generationen wirklich 
gut nur 8S. falculata und S. noverca, wahrend S. scoparia, S. aratriz und S. similis 
so nur maBig gut zu ziichten waren. DaB S. carnaria (auch bei ihr gemaBem Brut- 
medium) ebenfalls unbefriedigende Zuchtergebnisse zeitigte, war sehr hemmend 
fiir meine Untersuchungen. 

Deshalb wurde versucht, den Imagines méglichst vielseitige Nahrung zu bieten, 
welche die nétigen Aminoséuren sowie etwa zuzufiihrende Vitamine, Fermente oder 
sonstige Erganzungsstoffe in ausreichendem Mafe enthielt. .So wurde in ver- 
schiedenen Zusammenstellungen — meist als Pasten auf Glasplatten aufge- 
trocknet — Nahrcasein, Pepton aus Casein, Higelb, frische Backerhefe und ge- 
héselter Pollen (fiir dessen Uberlassung wir Herrn Dr. Oscar Want vom Bienen- 
institut Marburg zu Dank verpflichtet sind) geboten. Neben Saccharose (Wiirfel- 
zucker) wurde auch Traubenzucker geboten (mit jenem oder anderen Nahrungs- 
stoffen gemischt, da er allein schlecht angenommen wird). Weizenkeimél und 
Vigantol wurde ebenfalls erprobt. SchlieBlich wurden auch frische Umbelliferen- 
bliiten in kleinen StrauBen in die Zuchtbehalter gestellt, da Fliegen in freier Natur 
ausgesprochene Umbelliferenbesucher sind. 

Diese reichhaltigere Imagineskost verbesserte zwar die Zuchtergebnisse; die 
»schwierigeren‘‘ Arten blieben aber trotzdem in ihrer Fortpflanzungsfreudigkeit 
hinter den Erwartungen zuriick, so daB angenommen werden mu8, daB die Tiere 
in der Freiheit noch andere Stoffe aufnehmen, die ich ihnen nicht bieten konnte. 
Es ist dies eine ahnliche Erscheinung wie der erstaunliche Unterschied zwischen | 
der leichten Ziichtbarkeit mancher Calliphorinen (z. B. Phormia regina oder Calli- 
phora erythrocephala), der-schwierigeren anderer verwandter Arten (z. B. Lucila 
caesar) und der sehr schwierigen (Lwucilia bufonivora), bei denen auch ein reichhaltiges 
Imaginesfutter die Geschlechtsreife der Tiere nur unvollkommen férdert (miind- 
liche Mitteilung STEINER). 

Als weitere Annaherung an die ,,natiirlichen‘‘ Bedingungen wurde spiater die 
Lichtintensitat in kiirzeren Abstainden verandert (abwechselnde, volle Belastung 
der Gliihbirnen und Vorschaltung eines Widerstandes, durch Schaltuhr betatigt). 
Dadurch wurde gleichzeitig die Aktivitat der Tiere etwas stimuliert, wozu auch die 
Schwankungen der relativen Luftfeuchte beitrugen. Der Erfolg dieser MaBnahme 
war zwar spiirbar, aber so vital wie die Wildfange waren die in Gefangenschaft 
geschliipften Tiere trotzdem nicht. 
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Im folgenden sind nur die Daten fir zwei gut und eine maBig gut zu ztichtende 
Art angegeben, aus denen die Vermehrungszeiten und -raten unter den genannten 
Bedingungen zu ersehen sind. 

Zum Vergleich wurden im groBen Zuchtkasten (MaBe: 70x45 x45 cm) bei 
29° ( je 20 Weibchen und 15 Mannchen der zu priifenden Arten gehalten und deren 
Nachkommen gezahlt. 

Sarcophaga falculata. Die erste Larvenablage erfolgte am 8. Tage nach dem 


ee ee 


Schliipfen der Imagines, die letzte am 15. Tage. Im Thermostaten (bei 23°) ent- 


wickelten sich aus den abgelegten Larven insgesamt 990 Imagines. Da S. falculata 
- auch als Kotbesucher bekannt ist (KrRCHBERG), wurden Fleisch und Kot zur Wahl 
geboten. Die Verteilung ist: 910 Imagines aus Fleisch, 80 aus Kot. Es wurden 
also je Weibchen etwa 50 Nachkommen erzeugt. Die Entwicklungsdauer von der 
Eilarve bis zur Imago bei 23° betrug durchschnittlich 21 Tage. 

Bei Sarcophaga noverca fand die erste Larvenablage am 6.Tag nach dem 
Schliipfen statt. Weitere Ablagen erfolgten nahezu taglich bis zum 18. Tag, an 
dem die Beobachtung abgebrochen wurde. Aus den Larven entwickelten sich an 
Fleisch 492 Imagines, keine an Kot; d.h. etwa 25 Larven je Weibchen. Die 
Entwicklungsdauer betrug durchschnittlich 21 Tage, wobei trotz ausreichender 
Fleischzugabe eine groBe Streuung im Schliipftermin (nach 18—35 Tagen) fest- 
zustellen war. 

Sarcophaga scoparia. 1. Larvenablage am 9.Tag, letzte am 19.Tag nach dem 
Schliipfen. Entwicklungsdauer: 18—23 Tage, durchschnittlich 20 Tage. Nach- 
kommen an Fleisch: 49 Imagines, keine an Kot. Nur wenige Tiere gelangten zur 
Fortpflanzung. Die meisten starben vorher. Diese Art ist offensichtlich anderen 
Bedingungen angepaBt. 

Die kotbriitende Sarcophaga haemorrhoidalis vertragt die gewahlte hohe Tem- 
peratur schlecht. Daher lassen sich keine genau vergleichbaren Angaben tiber diese 
Art erzielen, 


2. Verhalten der Imagines. 

Im allgemeinen haben Insekten-Imagines einen ausgepragten Tag- 
und Nacht-Rhythmus in ihrer Aktivitaét, und SchmeiBfliegen sind aus- 
gesprochene Tagtiere. Da Kier bzw. Larven bei Nacht abgegeben 
wiirden, ware also unwahrscheinlich. E. Bream (1952) hat jedoch bei 
legelustigen Weibchen des sonst ausgesprochen tagaktiven Kartoffel- 
kafers eine Aktivititssteigerung und eine Verlingerung der Aktivitits- 
periode tiber die ganze Nacht festgestellt. 

In feuchten, warmen Niachten bevélkern ungezihlte Regenwiirmer die 
Erdoberflache in Wildern und Wiesen. So wire es denkbar, da8 S. 
carnaria-Weibchen bei Nacht ihre Larven unmittelbar an Regenwiirmern 
ablegten. Calliphora-Weibchen dringen ja auch noch in der Dammerung 
in fast vollig dunkle Schriinke zur Eiablage auf Fleisch vor. 

Um dieser Frage nachzugehen wurden die zunichst bei Dauer- 
beleuchtung gehaltenen Fliegen einem Hell-Dunkel-Rhythmus ausgesetzt, 
welcher dem normalen Tag-Nacht-Wechsel entsprach. In dieser Versuchs- 
reihe wurden von S. carnaria und 8. scoparia nie Larven bei Dunkelheit 
abgelegt. Bei einem Rhythmus von 24 Std hell, 24 Std dunkel fand 
anfangs auch im Dunkeln eine Larvenablage statt. Jedoch schon nach 
3—4maligem Wechsel hatten sich die Imagines an den neuen Rhythmus 
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gewohnt und legten nur noch in der hellen Periode (vgl. auch AscHorr 
1954 und TripuKarT 1954). 


Wie die Freilandbeobachtungen bestatigen, scheint 8. carnaria nur 
am Tage Larven abzulegen, und da sich die Regenwiirmer zu dieser Zeit 
in der Erde befinden, muf eine indirekte Belegung stattfinden. 


Weiterhin stand die Frage offen, mit welchen Sinnen S. carnaria- 
Weibchen die Regenwiirmer wahrnehmen. Optische Reize kénnen nur 
von Regenwurmkothéufchen oder den . 
Miindungen der Wurmginge aus wirksam 
sein. Es bleiben Geruchs- und Tast- bzw. 
Geschmacksreize. Freilandbeobachtungen 
zufolge miiBten bestimmte Formen der Erd- 
oberflache, z. B. Kothéiufchen von Wiirmern 
eine Rolle spielen. In diesem Zusammen- 
hang sollte ermittelt werden, ob der Boden 
selbst und die Beschaffenheit seiner Ober- 
flache fiir die Instinkthandlungen der 
S. carnaria-Weibchen zur Abgabe ihrer 
Brut von Wichtigkeit sind, d.h. ob die 
optischen Reize oder die Tast- bzw. Ge- 
schmacksreize im Vordergrund stehen, oder 
ob der Wurm allein, welchen die Fliegen 
nur durch Geruchsreize wahrnehmen 


k6énnen, das Absetzen der Larven auslést. Abb. 3Au.B. Versuchsanordnung 
2 zur Feststellung der Larven- bzw, 
Vorversuch: In dem Zuchtkasten, in dem Biabeabe a peeps only a 


S. carnaria gehalten wurde, befanden sich neben A Grundri&; B AufriG, die ein- 
einem flachen Behalter mit Erde und Wiirmern gehaingten Blumentopfchen 
ein mit schwarzem Papier umhiilltes Kélbchen peinend 

mit einem Wurm und etwas feuchter Zellwatte 

und ein Kélbchen mit Fleisch. Zunichst wurden nur Witmer, welche sich in der 
Erde aufhielten, befallen. Als weiterer Vorversuch zur Klirung der Frage wurden die 
in Erde und in Kélbchen befindlichen Wiirmer weiterhin taglich auf Larvenbefall 
untersucht. Bei 8 Larvenablagen ergab sich diesmal ein gleichmaBiger Befall der 
Wirmer in Erde und im Kélbchen. 

Um genauere Vergleichsméglichkeiten zu erlangen, wurden mit den 
Imagines Wahlversuche durchgefiihrt. Die Methode sollte den natiir- 
lichen Bedingungen moglichst genau entsprechen und eine Erdoberflache 
vortauschen. Im Boden einer Blechdose (26 cm Durchmesser) wurden 
kreisformig Locher so ausgebohrt, daB 6 Blumentépfe in der umge- 
drehten Biichse bis zum Rand versenkt werden konnten (Abb. 3). 
Auf die Erde zweier gegeniiberliegender Tépfe wurde je ein Wurm 
gebracht, der sich eingrub (Tabelle 1, a). Zwei weitere enthielten Erde 
ohne Wurm, aber mit einem Loch von 1/, em Durchmesser als Wurm- 
rdhrenatrappe (Tabelle 1, c). In die beiden anderen Topfe wurde je 
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ein Boverischalchen gesetzt, dessen Rand 1 cm unter dem Topfrand 
abschloB (Tabelle 1, b). In dem Schalchen lag unter feuchtem, schwarzem_ 


Filterpapier je ein Regenwurm, der aus Lichtscheu nicht tiber den 
relativ niederen Rand entwich (Tabelle 1, Reihe 1). 


In der 2. Versuchsreihe (2) wurde in Kreisanordnung abwechselnd 


ein Topft mit Erde + Wurm (a) und ein Topf mit Erde ohne Wurm, 
aber mit ,,kiinstlichem“‘ Wurmloch (c) geboten. 

In der folgenden Versuchsreihe (3) waren die Topfe mit Erde -- Wurm 
gegen solche ohne Wurm ausgetauscht, deren Erde jedoch von Wirmern 
bewohnt gewesen und mit frischen Wurmkothaufchen durchmischt war 
und auBerdem ein Loch aufwies (d). 

Diese Anordnung befand sich in einem Veewudhkastel (45 x32 x 
36 cm), der mit einer 25 W-Mattglasbirne bpiergeotin und beheizt war 
(Temperatur = 25—30° C). 

Die Ergebnisse sind in Tabelle 1 zusammengefaBt. Die in 1. erkenn- 
bare starke Bevorzugung der Regenwirmer, die sich nicht in Erde be- 
fanden, 148t auf eine vorwiegend geruchliche Orientierung schlieBen, 


Tabelle 1. Wahlversuche mit S. carnaria-Weibchen. 


Versuchsreihe 


2. 3. 
Anzahiider Versuche: 4 ..°., Annee 25 15 4 
a) In Erde belegte Wiirmer ........ 3 8 AuBerhalb der 
Anzahl der barven.o 301 00s vis yas olin 31 | 56 | Tépfe auf dem 
b) Ohne Erde belegte Wirmer ....... 15 — Winn ee 
Anzahl der Larven ... . . #0. 4. 8 101 — 120 
c) Larven in Erde ohne Wiirmer (ohne Wurm- 
haUtGhen) tec rest reuse cn aan ieee hme 0 0 0 
d) Larven in Erde ohne Wiirmer (mit Wurm- 
Lab oU tS) syesal Mes, ener an PRON ae PRIME NG INT ait ea — — 0 
Aus Erde entwichene Wiirmer ....... 3 0 — 


die den Weibchen erméglicht, den fiir die Larven am nachsten gelegenen 
Wurm zu wahlen. Daf’ Erde an sich oder deren Beschaffenheit, z. B. 
Regenwurmhiufchen, nicht fiir die Larvenabgabe maBgebend sind, 
war schon in unserer friheren Arbeit unter anderen experimentellen 
Bedingungen gefunden worden und wird durch 8. bestitigt. In dieser 
Versuchsreihe fanden sich die Larven nur auf dem Filterpapier der 
Tranke und einigen Stellen des Kastenbodens, die vom Kondenswasser 
an der Innenwand der Biichse feucht und durch die mehrere Tage zuvor 
entwichenen Regenwiirmer etwas mit Erde beschmutzt waren. Die am 


2 a 
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unteren Rand der Blechbiichse sichtbaren leeren Eihiillen bewiesen, 
daf die Larven an der feuchten Ritze abgesetzt worden waren}. 


Als Ausldéseschema fiir die Larvenablage scheinen auch Ritzen mit 
feuchter, leicht angefaulter Umgebung (Papier) zu wirken. [Schwellen- 
erniedrigung bei Ausfall von nétigen Einzelauslésern, vgl. Phormia 
(STEINER 1942).] 


Die Larven wurden in den Morgen- und friihen Nachmittagsstunden 
abgelegt. 

Weiterhin wurde versucht, Sarcophaga spp. auf Anlockung durch 
Geriiche in ahnlicher Weise zu priifen, wie das bei Drosophila (STEINER 
1954). moglich ist. Weder S.carnaria noch andere Arten reagierten 
jedoch auf beduftete Luftstrémungen in einer entsprechenden Versuchs- 
anordnung. 

Als nachstes sollte aufgeklart werden, an welcher Stelle am oder im 
Regenwurmhaufchen oder Wurmgang die Larven abgelegt werden. 
EKinen Hinweis darauf gaben die beim Absetzen ihrer Brut im Freiland 
beobachteten S.carnaria-Weibchen. Im Laboratorium drangen lege- 
lustige Imagines in die Wurmréhren ein, falls diese weit genug waren 
und verweilten einige Zeit (1/,—1 min) darin. Nach Umkippen eines 
Blumentopfes, der verhaltnismaBig weite Wurmroéhren enthielt, fanden 
sich mehrere zufallig unbefruchtet gebliebene Hier in einem Wurmgang 
am Boden des Topfes, 8 cm unter der Erdoberfliche. Ein anderer Zu- 
fallsfund zeigte unbefruchtete 9. carnaria-Hier im Kasten auf der Erde 
an der Stelle, wo ein Wurm einige trockene Grashalme in seine Rohre 
gezogen hatte. 

Wiahrend solche unbefruchteten Eier recht gut wiederzufinden sind, 
ist das bei normalen Gelegen, bei denen die Larven gleich schliipfen und 
in der Wurmrohre umherkriechen, nicht der Fall; denn die zarten Ki- 
hiillen sind im Erdreich schwer zu erkennen. Deshalb wurden Versuche 
mit unbefruchteten Weibchen angesetzt. Indessen kommen solche 
Weibchen kaum zur Hiablage. Fiir das normale Verhalten bei der Brut- 
abgabe ist jedenfalls nétig, daB das Receptaculum seminis gefiillt ist, 
oder zum mindesten die Tiere einmal begattet worden sind. 

Es wurde deshalb folgender Kunstgriff angewandt: Die Weibchen 
wurden nach dem Schhiipfen zunichst isoliert.gehalten. Eine Reihe von 
Mannchen wurde mit einer Réntgendosis von 10000—16000 r bestrahlt?, 


1 KircaBerG (1954) vermutet auf Grund von Freilandbeobachtungen, dah 
sowohl Geschmacks- als auch Tastreize fiir die Auffindung der Regenwiirmer 
durch Sarcophaga canaria-Weibchen mafgebend sind, Die hier beschriebenen 
Versuche waren jedoch bereits vor dem Erscheinen der Arbeit Kircuperes abge- 
schlossen. 

2Herrn Dr. K. E. Scorer vom Strahleninstitut des Czerny-Krankenhauses 
bin ich fiir die Durchfiihrung der Bestrahlungsversuche sehr zu Dank verpflichtet. 
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so daB die Tiere noch in ihrem Verhalten normal blieben, ihre Spormics 
jedoch funktionsunfahig wurden. 

Zu den Weibchen zugesetzt, kopulierten sie schon nach wenigen 
Minuten. Die begatteten Weibchen legten daraufhin je Schub 3—12 Hier. 
Dies entspricht den normalerweise abgegebenen Larvenschiiben. Die 
Fier fanden sich wiederum an den Offnungen von Wurmrdéhren, die in 
diesen Versuchen nicht weit genug waren, um eine Fliege einzulassen 
(Abb. 4). (Die zu diesen Versuchen verfiigbaren Wiirmer waren ziemlich 
diinn.) Ebenso scheinen Ritzen in der Erde die legelustigen Weibchen 
zur Ablage anzuregen, denn mehrere Kier wurden in der Nahe der Wurm- 
rohrenausgainge unter Erdklimp- 
chen gefunden, wie sie in der Natur 
auch beim VerschluB der Gange 
durch die Wiirmer entstehen k6n- 
nen. Aus diesen Befunden 1aBt sich 
wiederum schlieBen, daB S. carna- 

Pe RY : ria-Weibchen ihre Larven mé6g- 
Abb. 4. Schnitt durch Blumentopf mit Jlichst nahe an den geruchlich- 


Regenwurmroéhre und unbefruchteten 
Hiern (2). wahrgenommenen Wurm legen. 


3. Verhalten der Larven. 


Da zweifellos ernahrungsphysiologische und verhaltensmaBige Unter- 
schiede zwischen den einzelnen Arten bestehen, lag es nahe, diese auch 
auf reiz- bzw. sinnesphysiologischem Gebiet zu untersuchen, um hier- 
durch vielleicht Riickschliisse auf die Biologie einzelner Arten ziehen zu 
k6nnen. 

Es wurden nur frisch abgelegte, wenige Stunden alte Tiere verwendet, 
da gerade das Verhalten der Junglarven fiir das Auffinden des Nahr- 
mediums, bzw. den Verbleib der Tiere in ihm mafgebend ist. Bei lege- 
lustigen Weibchen konnten die Larven nach etwa 1 Std aus dem frisch 
zugegebenen Fleisch isoliert werden. 

a) Kriechgeschwindigkett verschiedener Arten. Bei der Zucht und bei 
der Untersuchung anatomischer Unterschiede der Junglarven einzelner 
Arten fiel auf, daB diese nicht nur im Aussehen, sondern auch in ihren 
Bewegungen verschieden sind. Um diese Unterschiede quantitativ zu 
fassen, wurde die Fortbewegungsgeschwindigkeit der Larven auf 
feuchtem Filterpapier bei 23°C durch Nachfahren mit einem Kurven- 
messer ermittelt. Die Versuchsdauer betrug fiir jede Larve 15 min 
(nach je 5 min eine Ablesung des zuriickgelegten Weges). Eine neben 
der Versuchsanordnung stehende Lampe (100 W) gab seitlich einfallendes 
Licht, welches die Larven zur méglichst geradlinigen Bewegung von der 
Lichtquelle weg veranlassen sollte. Dabei erwiesen sich die Sarcophaga- 
Larven des frithen 1. Stadiums, besonders 8. carnaria, als deutlich 
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negativ phototaktisch. In dieser Hinsicht unterscheidet sich Sarcophaga 
von Musca domestica, die im frihen 1. Stadium kaum auf die Richtung 
der Lichtstrahlen reagiert, wie Botwie nachgewiesen hat. Von jeder 
Art wurden 10 Larven gepriift (Durchschnittsgeschwindigkeiten auf 
Tabelle 2). Dabei hatte 

S. carnaria’ die gréBte Tabelle 2. Kriechgeschwindigheit der Junglarven. 
Kriechgeschwindigkeit. In 


Der in 15 min 


Aas lebende Sarcophaga- Art anaae i meteste. iy) setoliors 
; ; eg reuung 
Larven erreichen mittlere cm 


Geschwindigkeiten, © wih- 


as: sf 4 ~ S. carnaria. .°. .. 88,7 +11,6 

rend die in Fakalien brii- NS. scoparia ho. a 2 50,8 + 5,9 
tenden S. haemorrhoidalis- S.noverca. ... . 48,8 +18,6 
Larven nur verhaltnismi- 7 Hue hb as ri = ig! 
A E  eloubata's veo. 4 + 8, 
Big langsam kriechen. S. similis... . 40,7 18 
Der Unterschied in der 8S. haemorrhoidalis . 38,1 + 4,9 


Fortbewegungsgeschwin - 
digkeit zwischen 8. carnaria und den anderen Arten ist statistisch 
gut gesichert (100% Sicherheit P kleiner als 0,001). Zwischen S. hae- 
morrhoidalis und den in Fleisch lebenden Arten besteht der Verdacht 
eines Unterschiedes (98% Sicher- 
heit, P = 0,002). 

Innerhalb der in Aas briiten- 
den Arten besteht kein statistisch 
erfaBbarer Unterschied in der 
Kriechgeschwindigkeit. Die in Ta- 
belle 2 angegebene mittlere Streu- 
ung dient wegen der geringen Zahl 
von Einzeldaten nur der Orien- 
tierung?. 

Die Fahigkeit der Junglarven 
von SS. carnaria, relativ groBe 
Strecken in kurzor Zeit murickma- AMS, een dragon 
legen, hangt vielleicht damit zu 1 §. carnaria, 2S. scoparia, 3 Ss. noverca, 

-sammen, daB diese Larven ihren 4 %: 97a +h hes S. simile, 
Entwicklungsort durch Umher- 
kriechen aufsuchen miissen, wahrend die in Aas und in Fakalien 
lebenden Larven an ihrem Nahrmedium abgelegt werden. Abb. 5 zeigt 
‘die groBen Unterschiede nochmals deutlich. 

b) Reaktion auf chemische Reize. Zunachst- wurde das Verhalten 
gegeniiber einigen Stoffen gepriift, die geruchlich und/oder geschmacklich 


1 Herrn Dr. R. Werte bin ich fiir die Beratung bei der statistischen Auswertung 
der Versuche sehr zu Dank verpflichtet. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. 44 
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wahrgenommen werden kénnen. Durch Botwie (1946) ist bekannt 
geworden, daB die Larven von Musca domestica am Vorderende zweierlei 
Organe haben, ein ,,Dorsalorgan“‘, das wahrscheinlich als Geruchsorgan 
funktioniert (nach seiner Entfernung reagieren die Larven nicht mehr 
auf Geruchsstoffe) und die Terminal- und Ventralorgane, in denen der 
Sitz des Geschmackssinnes vermutet wird. In meinen Untersuchungen 


habe ich darauf verzichtet, durch wahlweise Ausschaltung dieser Organe 


zu entscheiden, ob die Kilarven mehr durch Geruchs- oder Geschmacks- 
reize gelenkt werden; denn bei der 
Kleinheit und Zartheit. der Larven 
bedeutet jegliche Operation einen sehr 
schweren Eingriff, der schlecht ver- 


tionen hervorruft. 


Zur Untersuchung diente die Methode 
des halbierten Kreises von Harsz (1950), 


ringen GréBe der Larven entsprechenden 
Abb. 6. Wahl zwischen Fleischsaft und Petrischale von 5 cm Durchmesser befand. 


Wasser. Abszisse: Fleischsaftkonzen- : . F é 5 : 
tration (26)! Ondinates iat Wielschiantt sich eine halbierte Rundfilterscheibe. Die 


ausgezahite Larven (%). eine Halfte war mit Leitungswasser getrankt, 
@— S. noverca, O——— S.aratrix, die andere mit der entsprechenden Lésung. 
@— — — falculata, O—— S. carnaria. 


Der Zwischenraum von 1/, mm verhinderte 
die Mischung der beiden Fliissigkeiten, bil- 
dete jedoch fiir die Larven kein Hindernis. Auf die Mitte jeder Seite wurden 
5 Larven gebracht. (Im Gegensatz zu Musca domestica-Larven, die nach Harnz 
die Neigung haben, sich zusammenzuklumpen, streben Sarcophaga-Larven auf 
feuchtem Untergrund auseinander. So konnen gleichzeitig mehrere Individuen 


Tabelle 3. Geruchs- und/oder Geschmacksreaktionen (Filterscheibenmethode ). 


Anzahl der Sarcophaga-Larven auf dem Reizstoff (links); 
% Larven auf dem Reizstoff gegentiber Wasser (rechts) 


Reizstoft 
S. noverca | falculata | carnaria aratrix peek 
Fleischsaft 10%. . .. . | 86 78% {155 74%/18 60%! 88 0% /|23 76% 
5%. . . . . | 94 85%/2388 77%|45 45% | 237 6% 
2%... « ~ | 90 82%)124 62%/35 50% 
1%. . .. [176 68% |112 56%) 28 47% | 17 -57% 
0,5% . .... | 81> 73% 1108 49% 
Regenwurmschleim . . . 50 50% 
Athylamiu 0.3% .. . . {177 89%|144 72% 
anlockend |anlockend 
Dimethylamin 0,3% . . . |120 60%| 92 46% 
anlockend| indiffer. 
Glutaminsiaure (py 4)0,3% | 63 32% |108 49% 
abstoBend| indiffer. 
Na-Glutaminat 1% . . . 1180 45% |216 54% 
indiffer. | indiffer, 


bedeutend vereinfacht. In einer der ge- 


tragen wird und pathologische Reak- 
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gepriift werden.) Nach 5 min wurden die Tiere beiderseits ausgezahlt. Die Anzahl 
bildete das Mal fiir die Anlockung oder AbstoBung der betreffenden Stoffe. Zu 
jedem Einzelversuch wurden 10 neue Larven verwendet; je 10 bzw. 20 Einzel- 
versuche bildeten eine Versuchsreihe. 

Als Reizstoffe wurden neben Fleischsaft seine Komponenten oder 
Zersetzungsprodukte verwendet. Fleischsaft selbst rief in frischem Zu- 
stand nur schwache Wirkung hervor. 

Er wurde deshalb vor dem Versuch 
24 Std bei 20° C gehalten, so daB die Zer- 
setzung schon begonnen hatte. Die Ergeb- 
nisse sind in Tabelle 3 zusammengestellt. 

Aus ihr geht hervor (vgl. auch Abb. 6), _ () (oe) 
da8 S. novercaschon von niedrigen Fleisch- 
saftkonzentrationen sehr stark angelockt 
wird, ebenso von Zersetzungsprodukten 
mit basischem py. S. falculata reagiert A 
weitaus weniger deutlich, zum Teil bis zur 
Indifferenz. 

Ausden wenigen Werten fiir 9. carnaria 
kann man nicht darauf schlieBen, daB 


Tabelle 4. Geruchs- und/oder Geschmacksreaktionen 
(Methode nach. Abb. 7). 


Anzahl der Larven 


Reizstoffe (wie in Tabelle 3) 


S. noverca | S.falculata 


90% = 
9 

95 67% | 47 52% Abb. 7 A u. B. Versuchsanordnung 

zur Priifung des Wahlverhaltens 

46 37% 2 30% der Larven. A Grundri8; B Aufri®. 

102 48% | 78 54% In 1 Reizstofflésung, in 2 Wasser. 


Athylamin 0,3% . . . 
Dimethylamin 0,3% . 
- Glutaminsiure (py 4) 
(Sy Gaek ue On a 
Na-Glutaminat 1%. . 


die Junglarven von Fleisch angelockt werden; auffallend ist, dab 
sie sich bei dieser Versuchsanordnung auch gegeniiber Regenwurm- 
schleim indifferent verhalten. Es wurden feuchte halbe Filterscheiben 
verwendet, iiber die ein Regenwurm mehrmals gekrochen war und seine 


Schleimspuren hinterlassen hatte. 

Die durch die Zuchtschwierigkeiten bedingten geringen Zahlenwerte fiir die 
Reaktionen von S. aratrix und S. haemorrhoidalis lassen keinen SchluB zu. 

In einer anderen Versuchsanordnung wurden die in Tabelle 3 mitgeteilten 
Ergebnisse im wesentlichen bestatigt. 

Diese Versuchsanordnung war folgende: Unter eine oben offene Blechbiichse 
von 7cm Durchmesser, deren Boden mit 2 Léchern von je 1cm Durchmesser 
versehen und mit Filterpapier belegt war, wurde ein Glaschen mit ,,Duftstoff* 
und eines mit Wasser gestellt. Bodenéffnung und Glasrand schlossen dicht auf- 
einander. Eine Anzahl Larven wurde auf das feuchte Filterpapier gesetzt in gleicher 
Entfernung von beiden Loéchern (Abb. 7). Nachdem die Anordnung 6—8 Std 

44* 
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im Dunkeln gestanden hatte, wurden die Larven, die zum Teil ertrunken waren, 
in jedem Glaschen ausgezahlt. Die in der Biichse zuriickgebliebenen Larven 
wurden nicht beriicksichtigt. 

Athylamin lockt S. noverca wed S. falculata demnach deutlich an, 
desgleichen Dimethylamin S. noverca. DaB S. noverca durch Glutamin- 
adure abgewiesen wird, ist nicht gesichert. 


Die Geruchsreaktion sollte mit einer anderen Anordnung untersucht — 


werden, die der normalen Umwelt der Tiere etwas naherkommt. 


Es ist bekannt, daB von Sarcophaga-Weibchen auf Drahtglocken abgesetzte 
Larven durch den Draht kriechen und sich auf darunterliegendes Fleisch fallen 
lassen. Ebenso miissen die in der Nahe von Regenwiirmern abgelegten S. carnaria- 
Larven den Wurm auch finden, wenn dieser die Réhre durch Exkrementkliimpchen 
teilweise verstopft hat, d.h. sie miissen sich durch schmale Offnungen im Erdreich 
zwangen. Dementsprechend wurde fiir die Versuche Miillergaze gewahlt mit 
0,5mm Maschenweite, durch welche die Larven gerade noch hindurchschliipfen 
konnten. Die Gaze war iiber 6cm hohe Blechdosen gespannt, die verschiedene 
Dutftkéder enthielten. In die Mitte des Gazenetzes wurden jeweils 5 Larven ge- 
bracht. Um eine Beschleunigung der Larven beim Durchdringen des Netzes durch 
ihre negativ phototaktische Reaktion zu vermeiden, wurden die Versuche im Dun- 
keln ausgefiihrt und nur zur Kontrolle jede Minute einmal kurz beleuchtet. Als 
MaB fiir die Anlockung diente die Anzahl der innerhalb 5 min durch die Gaze ge- 
krochenen Larven. 


Tabelle 5. Geruchsanlockung. 


Anzahl der Larven 


Art 


Fleisch | Wasser | Regenwurm 


Sr falculata wan st sie % 47 94% 27 54% 27 54% 19 38% 
IS. MOVENCH . oe ice 25 50% 1543096 8 16% 10 20% 
S.carnaria ..... 9 23% hide 14 35% 4 10% 


Aus technischen Griinden konnten nur verhiltnismafSig wenige 
Daten gesammelt werden. Diese haben daher nur orientierende Be- 
deutung. Aus ihnen ist immerhin folgendes zu entnehmen: Auch in 
leere Fallen lassen sich die Junglarven fallen. Dies auf Geotaxis zuriick- 
zufiihren, ist nicht notig. Es kann einfach so sein, daB die Larven, 
welche tiberhaupt dazu neigen, sich in enge Spalten zu zwiangen, durch 
die Gaze schliipften und dann herunterfielen. Es ist aber so, daB Wasser 
in der Biichse die Larven offensichtlich anlockt. Sie miissen es also 
 riechen“. (Daf Insekten Wasser ,,riechen“‘, ist bekannt: STEINER 
1942b, Harnz 1950 und 1953.). Weiterhin liegen bei allen 3 untersuchten 
Arten die Werte fiir Fleisch héher als fiir Wasser, besonders: bei 
S. falculata. 


Was S.carnaria angeht, so sind ihre Larven verhialtnismaBig am 
meisten in die mit Regenwurm bekdderte Biichse eingedrungen. Zu- 
sammen mit den anderen Verhaltensweisen dieser Art kann das Ergebnis 
vielleicht als Hinweis auf geruchliche Anlockung durch Regenwurm 
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gewertet werden. Fiir sich allein bietet es fiir diesen Schlu8 jedoch 
keine geniigende Stiitze. 

Die in unserer fritheren Arbeit ausgesprochene Vermutung, Sarco- 
phaga-Larven orientierten sich wohl nicht nach dem Geruch, stimmt mit 
den eben mitgeteilten Ergebnissen nicht iiberein. Die Larven verhalten 
sich also ahnlich wie die von Lucilia sericata (WELSCH) und die von 
Musca domestica (HaFEz 1950 und 1953). 

Larven im pyz-Gefille. Beim Ansprechen auf Geschmacksstoffe 
kénnte auch der py-Wert der entsprechenden Stoffe das Verhalten der 
Larven mitbestimmen. Deshalb wurde zunichst im Vorversuch die 
Reaktion der Larven auf sehr verdiinnte Lauge und Sdure mit be- 
stimmtem py,-Wert festgestellt. 0,1n HCl und 0,1 n NaOH wurden so 
weit verdiinnt, bis Merck’s Universal-Indikatorpapier den gewiinschten 
Pu-Wert anzeigte. Als Test diente die Anzahl der Larven auf der mit 
Lésung getrinkten halben Filterscheibe gegeniiber der Anzahl der 
Larven auf der anderen Halfte der Scheibe, die mit Leitungswasser 
(py etwa 7) getrankt war. Auf Pufferung wurde zunachst verzichtet, 
um zusitzliche Geschmacksreize fiir die Larven zu vermeiden (Tab. 6). 

Wiederum verhalt sich S. falculata (gelegentlicher Kotbriiter) indiffe- 
rent wie auch in den vorhergehenden Versuchen; demgegenitiber reagiert 
S. noverca auf basisches py positiv, auf saures negativ. 

Um die verschiedenen Arten besser vergleichen zu kénnen, und das 
Pp-Optimum zu ermitteln, wurde mit Hilfe von Phosphatpufferlosungen 
(nach SORENSEN) ein Gradientenfeld auf Filterpapier hergestellt und 


mit Merck’s Universalindikator sichtbar gemacht. Wie Vorversuche 


ergaben, beeinflu8t der Indikator selbst die Larven nicht feststellbar. 
Zunachst wurde ein lineares Feld verwendet. Auf diesem entweichen die 
Larven jedoch immer seitlich. Auch eine Filterpapierréhre, in deren 
Langsrichtung das py-Gefille eingestellt wurde, erwies sich als unbrauch- 


Tabelle 6. py-Wahlversuche gegentiber Wasser. 


Anzahl der Larven 
(je Versuchsreihe 100 Larven) 


pu 4/H,0 


pu 10/H;0 


PPS ue ene EeD re de ee SP ee oy py « 


63 + 3,8 68 + 4,8 31 +2,0 
Boe 60 48°. at 64R es 
46> BO Ninh go dO later Be 
aia ee ae Pas ae Wr ea 
Boers FUSE aapiss = 2548 


48 + 3,5 49+ 5,1 47+ 3,6 


Durchschnitt von 4mal 100 Larven . 


ae foleulaty wo. MRO a RG 1. 


- Durchschnitt von 4mal 100 Larven . 
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bar. Deshalb wurde in den folgenden Versuchen auf einer Filterpapier- 
scheibe von 18,5 cm Durchmesser ein konzentrisches Gefalle eingestellt. 


us yr 6 ds 


Abb.8 Au. B. Verteilung der Hilarven im radiiren 
Du-Gradienten O py 9 zentral, @ py 4 zentral; 
Ordinate: Larven (% der 
Gesamtzahl). A S. carnaria —, S.faleulata ———, 
-, B S. noverca 


Abszisse: py-Werte. 


S. haemorrhoidalis - - 
Sererin ===, 


Tabelle 7. py-Werte, gemessen mit Merck’s 
py-Indicatorpapier. 


Substrat 


Hleisch triseh = I. few. 
Fleisch nach 1 Tag bei 20° 
Fleisch nach 2 Tagen bei 20° 
Fleisch nach 5 Tagen bei 20° 


Stub) iniseh ;elqvsas opie. wae 
Stuhl nach 1 Tag bei 20°. . . 
Stuhl nach 3 Tagen bei 20° . . 


Regenwurm lebend 


oe eee 


& 


pu- Wert 


A TOI GCOmanD 


a oO 


=) 


Nachteil dieser Anordnung 
ist, da die mehr oder weniger 
geradlinig kriechenden Larven 
bevorzugt zum Rand hin- ~ 
streben, auch ohne da die © 
zentrifugalen Teile des Filter- 
papiers chemisch von den zen- 
tripetal gelegenen verschieden 
waren. Deshalb wurden. die 
Versuche immer  paarweise 
angesetzt, wobei einmal das 
niedere py innen, das andere 
Mal auBen war. Bei jedem Ein- 
zelversuch wurden 20 Junglar- 
ven auf die neutrale Zone ge- 
setzt, und nach 10 min dieVer- 
teilung der Larven in den ein- 
zelnen Bereichen ausgezahlt. 
Die Ergebnisse zeigt Abb. 8. 

Zum Vergleich sind in Ta- 
belle 7 einige Werte von Fleisch _ 
und Kot angegeben, welche 
zeigen, da frisches Fleisch 
sauer, alteres, zersetztes alka- 
lisch reagiert, wahrend mensch- 
licher Stuhl (bei gemischter 
Kost mit reichlich Gemiise) 
zanachst neutral ist und dann 
sauer wird. Lebender Regen- 
wurm reagiert neutral. 

Die Aasbriiter S. noverca 
und SS. aratrix bevorzugen 
deutlich hohes py. S. falcu- 
lata, die (vgl. 8. 620) nicht 
nur auf Fleisch, sondern wahr- 
scheinlich auch in Mill und 
manchmal in Fakalien briitet, 
zeigt diese starke Bevorzugung 
hohen py nicht. 


Das gleiche gilt fiir S.carnaria, deren Larven ja den (auf seiner 
schleimbedeckten AuBenfliche) neutral reagierenden Regenwurm als 


Nahrung wihlen. 
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Zwar erscheinen diese so gefundenen Korrelationen recht einleuch- 
tend. Um voreiligen Verallgemeinerungen vorzubeugen, wurden in ent- 
sprechender Weise (im konzentrischen py-Gefille) aber noch zwei 
Calliphorinen gepriift, wobei sich die in Abb. 9 wiedergegebenen Unter- 
schiede zeigten. Demnach verhielte sich Lucilia caesar etwa wie S. 
noverca und S. aratrix, wahrend Phormia zur Gruppe der indifferenteren 
Larven zu zaihlen ware. Allerdings ist es nun nicht recht einzusehen, 
wieso diese beiden Arten sich verschieden verhalten sollen, wo sie doch 
in der Aassukzession etwa an der gleichen Stelle stehen. Vielleicht 
ist es aber auch nur so, daB Phormia ganz 
allgemein in ihren Reaktionen ,,gleich- 
giltiger“ ist (vgl. SrzmneR 1948, Abb. 6, 
sowie Krauss und StreIneR). Um zu ent- 
scheiden, welche Bedeutung dem _ ver- 
schiedenen Verhalten der Larven der ein- 
zelnen Arten zukommt, miBte man deren 
Okologie noch weit besser kennen, als das ; 
bisher der Fall ist. 

c) Verhalten verschiedener Arten ge- ; : 

ee ‘ t A : Abb. 9Au.B. Verteilung der Hi- 
gentiber Tieren, die als Wirte in Frage  jarven imradiaren pq-Gradienten. 
kommen. Die in der Literatur angefihr- Sick eae, Denes 
ten Stellen tiber Parasitismus von Sar- f 
cophaga an verschiedenen Tieren (s. EBERHARDT und STEINER 1952) 
geben AnlaB zu den folgenden Versuchen. 

Von besonderem Interesse waren dabei S. carnaria und Regenwiirmer. 
Zunichst wurden die Larven der erreichbaren Sarcophaga-Arten in 
gleicher Weise wie bei den Versuchen mit S. carnaria mit Regenwiirmern 
zusammengebracht. Regenwiirmer und Junglarven halten sich gut in 


0 


4 5 6 7 & g 


Tabelle 8. Verhalten verschiedener Sarcophaga-Arten 
gegeniiber Regenwiirmern. 


Gesamtzahl aliedes 

Art Afersuche | de? gepriitten | pegenwarms 
Se SCOPAUUE wns vs us, 4 39 — 
Sralbicepa seas 3 24 — 
S. falculata ._. 3 40 aS 
IS HOVENCM ete tenis, 23 6 55 | — 
SESUIELES! ete 4 40 at 
S.aratrix . aw 3) 45 — 
S.carnaria. «+... uber 100 tiber 500 + 


mit feuchtem Filterpapier beschickten Petrischalen, so da die Versuche 
iiber 48 Std ausgedehnt werden konnten (Temperatur etwa 20°). 

* Demnach ist 9: carnaria die einzige hiufig vorkommende Art, die 
an Regenwiirmern parasitiert. Die anderen gepriiften Arten kénnen 


oe 
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lebende Regenwiirmer nicht befallen, und ihre Larven gehen neben den 
Regenwiirmern zugrunde. 

Die Larven von S.carnaria befallen in gleicher Weise Lumbricus 
terrestris, L. rubellus und Eisenia foetida und scheinen auf bestimmte 
Regenwurmarten also nicht spezialisiert zu sein. In den folgenden 
Versuchen wurde nachgepriift, ob dieser Art auBer Regenwiirmern auch 


andere Tiere als Wirte dienen. Die Anordnung war die gleiche wie oben 


erwihnt. Da S.carnaria auch als Nonnenparasit angegeben wird 
(BaER 1921), Nonnenraupen aber leider nicht zur Verfiigung standen, 
sollte ermittelt werden, ob ein etwaiger fakultativer Parasitismus an 
anderen Schmetterlingsraupen vorliegt. Dazu schienen KohlweiSlings- 
raupen (Pieris brassicae) geeignet. Jedoch reagierten S. carnaria-Larven 
nicht auf die zugegebenen Raupen. Nach Kircupere ist der Lepido- 
pteren-Parasitismus von S. carnaria und anderen Sarcophaga-Arten 
fraglich. Er konnte auch in diesem Zusammenhang nicht bestatigt 
werden; ein fakultativer Parasitismus von Sarcophaga an gesunden 
_ Forstschadlingsraupen ist unwahrscheinlich; insbesondere die behaarten 
Raupen von Nonne und Schwammspinner diirften als Wirte fur die 
Sarcophaga-Arten ungiinstig sein. 

In ahnlicher Weise wurden Kartoffelkaferlarven verschiedener 
GroBen (Leptinotarsa decemlineata) und Heuschrecken (Decticus) mit 
S. carnaria-Junglarven in Berihrung gebracht. Sie wurden durch die 
Maden nie befallen. 

Man kénnte gegen diese Infektionsversuche einwenden, sie wiirden 
den Lebensgewohnheiten der nunmehr als Regenwurmparasit erkannten 
S. carnaria nicht gerecht. Es lige in der Tat auch naher, Wirte unter den 
Insekten dort zu vermuten, wo auch die Wiirmer leben, d. h. in der Erde. 
Am wahrscheinlichsten wire dann der Befall weichhautiger, verhaltnis- 
maBig unbeholfener Insektenlarven. Als Vertreter hierfiir wurden 
Engerlinge von Melolontha vulgaris gewahlt; indessen mit véllig nega- 
tivem Ergebnis. 

An feuchthiutigen Tieren, die also in gewisser Weise aAhnliche 
Oberflichenbedingungen bieten wie die Wiirmer, kommen Schnecken 
in Frage. Szauy (1921) berichtet von S.carnaria in Helix aspersa. 
Nach mindlicher Mitteilung von Dr. KupKa-Augustenburg soll 9. car- 
naria in der Steiermark aus der Atemhéhle lebender Weinbergschnecken 
geztichtet worden sein. Bei der Nachpriifung dieser Angaben wurden 
die Weinbergschnecken durch S. carnaria nie befallen, selbst dann nicht, 
wenn die Larven mittels einer Pinzette in die Ateméffnung gebracht 
wurden. Auch Arion empericorum FER. wurde von S. carnaria nicht 
befallen. Die Schnecken umhiillten die Larven mit ihrem zahen 
Schleim, so da sie véllig unbeweglich wurden und erstickten. Es er- 
scheint demnach fraglich, ob es sich in den beiden eben zitierten Fallen 


as 


° 
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wirklich um 8. carnaria gehandelt hat, es sei denn, da8 eine in der hiesigen 
Gegend fehlende Rasse von 8. carnaria sich auf Schnecken spezialisiert 
hatte. 


Der Parasitismus von S. carnaria scheint sich also wirklich leank 
ausschlieBlich auf Regenwiirmer zu beziehen. 

Die in gleicher Weise gepriifte S. noverca befallt Heuschrecken und 
Weinbergschnecken auch nicht. Eine Andeutung von fakultativem 
Parasitismus der anderen Sarcophaga-Arten an den untersuchten Tieren 
konnte ebenfalls nicht festgestellt werden. 

d) Wahlversuche mit Sarcophaga carnaria. Das Verhalten der 
Imagines und Larven lat bis jetzt eine weitgehende Spezialisierung auf 


den Parasitismus an Regen- 
wiirmern erkennen. Hs sollte ppl fee fe be SHAE 


daher gepriift werden, wie 
die Junglarven reagieren, Soetanntt : aa 
balaletg i : 


wenn ihnen neben lebenden 
geschlechtsreifen Regenwiir- 
Mate rieisen. . P20. COLE fos on Wah 20 


Regenwiirmer oder junge Abb. 10. Befall clitellumloser 2 a ely ee 
Segmentnummer. Ordinate: Zahl der eingedrunge- 


Regenwtirmer ohne Clitel- nen Larvengruppen. Schwarz: Segment des 
lum zur Wahl geboten spateren Clitellums. 
wurden. ; 


In den Versuchen wurden jeweils etwa 10 Larven in die Mitte einer Petrischale 
auf feuchtes Filterpapier gesetzt. Die Bewegungen des Wurmes und die Eigen- 
bewegungen der Larven brachten diese in geniigendem Mafe mit den beiden zur 
Wahl stehenden Objekten in Beriihrung. Tabelle 9 zeigt die Ergebnisse dieser 
Versuche. 


Tabelle 9. Wahlversuche mit Junglarven. 


Anzahl der Larven 
Anzahl der an Regenwiirmern Anzahl der Larven 


Versuche mit Clitellum 


an toten Regenwiirmern: 


10 24 23% 80 77% 
an Fleisch: 
8 32 44% 41 56% 
; an Regenwiirmern ohne Clitellum: 
9 61 68% 29 32% 


1. Es ist also eine deutliche Bevorzugung der toten Wiirmer vor den 
lebenden zu erkennen. 2. Zwischen Fleisch und Regenwurm machten 
die Junglarven keinen merklichen Unterschied. Es konnte dabei be- 
obachtet werden, daB ein Teil der Larven schon nach 24 Std das Bohr- 
loch im Clitellum verlassen hatte und an Fleisch zehrte. 3. Regenwiirmer 
mit Clitellum wurden etwa doppelt so oft befallen wie solche ohne. 
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Es ist dabei auffallig, daB auch bei clitellumlosen Wirmern die 


Segmente am und um das spitere Clitellum bevorzugt werden (Abb. 10), — 


wie weitere Versuche gezeigt haben. 

Wenn die in Tabelle 9 zusammengefaften Versuche auch keinen 
obligatorischen Parasitismus erkennen lassen in dem Sinne, daf eine 
Entwicklung des Parasiten auBerhalb des (zundchst) lebenden Wirtes 


unméglich ware, so zeigt das Verhalten der Junglarven doch eine weit-— 


gehende Spezialisierung. Dies driickt sich besonders aus in der Bevor- 
zugung von Regenwurmaas gegeniiber anderem Aas (faulendes Fleisch) ; 
ebenso in der Zahl der Larven, die neben Fleisch, das ihnen viel 
, bequemer“ zuginglich war, Regenwiirmer wahlten und sich in diese 
einbohrten. 


Da S. carnaria-Larven die Regenwiirmer immer wieder am Clitellum befielen 
(von wenigen Ausnahmen abgesehen), lag die Frage nahe, ob ein im Clitellum ent- 
haltener Stoff die Larven dorthin lockte, oder ob sie sich nur an der Stelle des 
geringsten Widerstandes einbohrten. 

Hierzu wurde eingefrorenen Regenwiirmern das Clitellum herausgeschnitten, 
vom Darm getrennt, zerrieben, mit der 3fachen Menge Wasser extrahiert und zentri- 
fugiert. 1 cm? Extrakt wurde mit 3 cm? 4%igem Agar, der gerade noch fliissig war 
(45—50° C), gemischt und in eine Petrischale ausgegossen. Das gleiche geschah 
mit der entsprechenden Menge Hautmuskelschlauch ohne Clitellum. Der Agar 
wurde in 6 mm breite Streifen geschnitten und so zusammengesetzt, daf ein kiirzerer 
Clitellum-Agarstreifen zwischen zwei Hautmuskelschlauch-Agarstreifen einen 
»kunstlichen Wurm‘ darstellten. 

Kin Vorversuch mit S. noverca und fleischsafthaltigem Agar gegeniiber reinem 
Agar war gelungen. S.carnaria zeigte jedoch in 3 Versuchen mit je 10 Larven 
keinerlei Larvenansammlung am clitellumextrakthaltigen Stiick. Unter diesen 
Bedingungen (Extraktion mit Wasser) war keine stoffliche Anlockung der Larven 
durch das Clitellum festzustellen. Vielleicht sind es also weniger chemische als 
vielmehr mechanische Griinde, welche die Bevorzugung des Clitellums erklaren. 

Kinen Anhaltspunkt hierfiir kénnte die Befallsstelle an Wirmern mit ver- 
narbten. Wunden bilden. In vielen Fallen traten die Larven an solchen Wiirmern 
nicht in das Clitellum ein, sondern durchbohrten die noch nicht sehr feste Haut 
der Narbe. Aus technischen Griinden miissen wir diese Frage indessen vorerst noch 
offen lassen. 


e) Wie finden die Junglarven von S.carnaria ihren Wirt? In 
friiheren Versuchen wurde bereits nachgewiesen, daB 8S. carnaria- 
Larven Regenwiirmer in der Erde auffinden, falls eme Wurmrohre bis 
zur Oberflache reicht. Dabei konnte wegen des geringen Zahlenmaterials 
nicht entschieden werden, ob S. carnaria aus Ketsch (S. carnaria ssp. 
vulgaris) hierbei eine Ausnahme bildet. Um dies zu ermitteln, wurden 
die Versuche in derselben Form mit der betreffenden Art wiederholt. 
In 3 Versuchen mit insgesamt 50 Larven stellte sich heraus, daB diese die 
Regenwiirmer im Boden ebenfalls auffinden. 37 Larven (74%) waren 
nach 1 Tag in Regenwiirmer eingedrungen. 


Zur Beobachtung des Verhaltens der Larven in der Wurmroéhre wurde eine 
etwa 5mm dicke Erdschicht zwischen 2 Glasplatten hergestellt (Abb. 11). Ein 
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U-formig gebogener Gummischlauch schloB die Erde an 3 Seiten nach auBen hin ab. 
Zwei seitlich angebrachte Klammern hielten die Platten zusammen. Auf diese 
Weise war es jederzeit leicht méglich, die Platten wieder zu trennen und die Erd- 
schicht zu erneuern. Mit einem Stab von entsprechender Dicke wurden in der Erde 
2 sich kreuzende Gange gebohrt. In einen dieser Ginge wurde von oben her, d. h. 
von der offenen Seite ein Wurm eingelassen. Dieser blieb in der Regel in einer der 
beiden Abzweigungen unterhalb der Kreuzung liegen. Er konnte so von beiden 

eiten beobachtet werden. Ebenso war die Wurmréhre ihrer ganzen Lange nach 
tiberschaubar. Die ganze 
Vorrichtung war in schwar- 
zes Papier gehiillt, welches 
nur an der oberen Seite den 
Schlitz zwischen den Platten 
freilieB. Zur Beobachtung 
konnte die Anordnung je- 
weils aus der Hiille genom- 
men werden. 

Auf den schmalen 
Streifen freier Erdober- 
fliche, in welchen der 
Wurmgang und der mit 
dem Stab gebohrte Gang 
miindeten, wurden je- 
weils 10 S. carnaria-Lar- 
ven gebracht. Diese 
krochen zuerst in beide 
Giange, kehrten ausdem app. 11. Anordnung zur Beobachtung des Verhaltens der 
,talschen‘‘ jedoch bald i A Roe bay ha ee 
wieder um und trafen 
den Wurm in seiner Roéhre. Etwa 1/, der Larven verkroch sich in den 
kleinen Ritzen zwischen Glasplatten und Erde. Da ihnen hier das 
Umkehren erschwert war, trafen diese Tiere meist nicht auf ihren Wirt. 

Vielen Larven wurde das Auffinden des Wirtes dadurch erleichtert, 
daB8 der Wurm in der Regel mit seinem Hinterende in der Réhre zu- 
riickstieB, sobald die erste Larve ihn erreicht hatte und er durch sie 
gereizt wurde. Hierbei traf er auf andere Larven, die noch nicht so weit 
in den Wurmgang vorgedrungen waren. Diese hakten sich sofort am 
Wurm fest und versuchten, das Clitellum zu erreichen. Obwohl die 
meisten Larven in der engen Réhre ein- oder mehrmals von ihrem Wirt 
abgestreift wurden, drangen sie langsam zum Clitellum vor und bohrten 
sich dort ein. 

Bei diesen Versuchen kénnite mie eine gerichtete Bewegung der 
Larven auf den Wirt zu festgestellt werden. Die Annaherung scheint 
durch verschiedene Faktoren gesteuert zu sein: Zunachst kriechen die 
Larven negativ phototaktisch in die Wurmrohre hinein, um dann auf 
phobische Weise nach einigem Umherkriechen in verlassenen und noch 
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bewohnten Géangen den Wirt zu fassen. Wahrscheinlich spielt dabei 
auch chemische Orientierung eine Rolle. Da in der Natur die Réhren 
der Wiirmer mit Schleim und Kot ausgekleidet sind, laufen die Larven 
wenig Gefahr, sich in Ritzen zu verirren. 

‘t) Mazimale Hungerzeit und Eindringstadium. Bei der Reobodkiteiaad 
der Larven in den Wurmgingen erhob sich die Frage, wie lange die 


Maden in der Erde umherkriechen und den Wirt suchen kénnen, ohne ~ 


die Fahigkeit zu verlieren, in 
ihn einzudringen. Um dies zu 
ermitteln, wurden nach stiind 
licher Durchsuchung des Blu- 
mentopfes in einem Kasten 
mit legelustigen Weibchen frisch 
gelegte Larven verwandt, die 
noch keinen Wurm befallen 
hatten. Diese wurden in einer 
gut schlieBenden Petrischale 
mit etwas feuchtem Filterpapier 
verschieden lange Zeit autfbe- 
wahrt und dann mit einem 
Wurm in Kontakt gebracht. 
Die Larven k6nnen etwa 
20 Std niichtern ausharren, ohne 
ihre Eindringfiahigkeit in Regen- 
wiirmer zu verlieren. Wie aus 
Abb. 12 A ersichtlich ist, klingt 
die EKindringfahigkeit langsam 
ab (50% bei etwa 30 Std) und 


Abb. 12 Au, B. Kindringvermégen. A hungern- : 
der Eilarven, B gefiitterte Larven (die erste Hau- verliert sich nach etwa 40 Std 


tung hier zwischen 25 und 30 Std). Abszisse: volli 
Stunden. Ordinate: % eingedrungene Larven 8. 
(die Versuche wurden bei 21°C durchgefiihrt. Bei der verhaltnismaBbig 


dichten Besiedlung des Bodens 
mit Wiirmern (80—200 Stiick je Quadratmeter) (BRETSCHER) und der 
hohen Kriechgeschwindigkeit der Larven ist also die Wahrscheinlich- 
keit, einen Wirt zu finden, fiir die Larven sehr gro8, auch wenn man 
annimmt, daB diese nicht stiindig in den Giingen umherwandern, son- 
dern lingere Pausen einschalten. In den meisten Fallen werden die 
Larven, ihrem Geburtsort entsprechend, den Wirt wenige Minuten, nach- 
dem sie abgelegt worden sind, gefunden haben. 

Von einem Regenwurm mittlerer GréBe, Gewicht, etwa 4g, kénnen 
sich 3—5 Larven bis zum voll entwickelten 3. Stadium erndhren. 
Zehren mehr Larven von einem Wurm, so entstehen entsprechend 
kleinere Puppen und Imagines. In diesem Zusammenhang galt es zu 
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priifen, ob halberwachsene Larven nach Aufzehren des Wurmes einen 
neuen Wirt aufsuchen und diesen befallen kénnen, und-wie lange bei 
fressenden Larven die Fahigkeit anhalt, in unverletzte Wiirmer einzu- 
dringen. 

Um dies zu ermitteln, wurden, entsprechend dem vorhergehenden 
Versuch, Larven verschiedenen Alters vorsichtig aus ihrem Wirt heraus- 
gezogen und mit frischen Wirmern in Verbindung gebracht. Abb. 12 B 
zeigt die Ergebnisse. Die Eindringfahigkeit la8t schon kurz vor der - 
Hautung zum 2. Stadium nach und ist nach der Héutung vollig abge- 
klungen. Die erste Hautung erfolgt bei 20°C etwa 26 Std nach der Ge- 
burt. Die Streuung der Zeitspanne des 1. Larvenstadiums ergibt sich 
aus dem verschiedenen Verhalten der Wiirmer, in welche die Larven 
zuerst eingedrungen waren, und aus geringen Temperaturschwankungen. 
(19—22,5°. Die Versuche wurden im Sommer durchgefiihrt.) 

Auch im spateren 2. und 3. Stadium befallen 8. carnaria-Larven 
keinen Regenwurm mehr. Ls ist den Larven also nicht miglich, nach 
Aufzehren des einen Wirtes einen anderen aufzusuchen. 

DaB die Zeitspanne des Eindringvermégens bei niichternen und bei 
schon an Regenwurm gefressen habenden Larven etwa gleich ist, mag 
Zufall sein; beide Falle sind nicht miteinander vergleichbar: Im ersten 
‘sind die Larven schlieBlich durch Hunger so geschwicht, da8 sie nicht 
mehr eindringen kénnen; im zweiten handelt es sich offenbar um eine 
entwicklungsphysiologisch bedingte Umstimmung. 


4, Das Verhalten des Wirtes. 

Wie bereits (EBERHARDT und STEINER 1952) beschrieben, liegen die 
Wiirmer, wihrend sich die Larven einbohren, vollig ruhig, nach ver- 
geblichem Bemiihen, die Parasiten durch heftiges Drehen und Wenden 
abzuschiitteln. In den Laboratoriumsversuchen, welche den natiirlichen 
Verhialtnissen weitgehend ace waren, gelangen folgende Be- 
obachtungen : 

Die in Blumentépfen oder in flachen Behaltern mit Erde S. carnaria 
ausgesetzten Regenwiirmer verlieBen in vielen Fallen fluchtartig ihre © 
Réhren, sobald sie Larven an ihrer Oberfliche verspiirten. Auch die 
zwischen Glasplatten beobachteten Wiirmer zeigten neben der oben 
beschriebenen Riickwiarts-Vorwartsbewegung oft diese Fluchtreaktion. 
Auf diese Weise verlieBen viele Wiirmer die Erde und vertrockneten im 
Kasten. Die ihnen anhaftenden Larven gingen dabei ebenfalls zugrunde 
und waren fiir Versuche oder Zucht verloren. Um diesem Mi8stand abzu- 
helfen, wurden ‘die Behalter mit iiberstehenden Papiermanschetten 
umgeben, welche die Wiirmer am Entweichen hinderten, Von 67 be- 
fallenen Wiirmern wurden im Laboratorium 62% in der Erde auf- 
gefunden, 38% auf der Oberflache. 
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Wie die friher mitgeteilten Beobachtungen (EBERHARDT und 
STEINER) bestatigen, entspricht das im Laboratorium festgestellte 
Verhalten der von S. carnaria bedrangten oder befallenen Wiirmer dem 
in der freien Natur (vgl. auch Darwin). DaB die Wiirmer an der Erd- 
oderfliche vertrocknen, wird im Freiland selten vorkommen, da 
Pflanzen oder abgefallenes Laub die Wiirmer davor schiitzen. 

Die Larven sind imstande, sich an beliebigen Stellen des Wurmes — 
festzuhaken, und nur wenn eine Larve kriecht, d. h. inare Mundhaken von 
der Unterlage lésen muB, gelingt es dem Wurm, sich ihrer zu entledigen. 
Durch diese Reaktion besteht fiir die Wiirmer eine Méglichkeit, die 
Schmarotzer, solange sie sich noch nicht eingebohrt haben, an Gras- 
halmen o, dgl. abzustreifen; da dies nur wenigen Wirmern gelingt, 
zeigt die groBe Populationsdichte von S. carnaria in regenwurmreichen 
Gebieten. 

Diese verhaltensmaBige Abwehr wird durch eine physiologische 
erginzt, die aber nur sehr selten zu beobachten ist. Bei Wiirmern, die 
nur von einer oder zwei Larven befallen sind, bleiben die Larven im 
Wachstum gegenitiber gleichaltrigen zuriick, die zu mehreren im Wurm 
stecken. Versucht man, nach 2 Tagen eine Larve, welche immer noch 
nicht herangewachsen ist, aus dem Wurm zu ziehen, so zeigt sich, dai 
sie eingehillt ist in eine gelblichwei&e Wundabscheidung des Wurmes, 
welche sie nicht zu durchdringen vermag. Bleibt em Wurm mit ein- 
gekapselter Larve sich selbst titberlassen, so preBt er die Larve mit oder 
ohne Umhiillung aus der Bohrwunde aus, die dann langsam verheilt. 
Bei der Sektion eines Wurmes, dessen 2 eingedrungene Larven weder 
im Clitellum noch auBerhalb in der Petrischale sichtbar waren, ergab 
sich, da8 im Wurm keine Larven mehr steckten. Unter dem kleinen, 
bereits vernarbenden Loch im Clitellum befand sich ein gréBeres im 
Darm, an dessen Rand sich bereits wulstiges Regenerationsgewebe 
gebildet hatte. 

In den beobachteten Fillen erfolgreicher physiologischer Abwehr 
scheinen die Verdauungssifte von einer oder zwei Junglarven nicht 
ausgereicht zu haben, um den Reaktionen im Inneren des Wurmorganis- 
mus zu widerstehen. 

Diese Beobachtungen lieBen sich jedoch nicht beliebig reproduzieren!; 
denn oft befielen einzeln zugesetzte Larven entweder die Wiirmer tiber- 
haupt nicht, oder sie wuchsen, wenn sie doch eingedrungen waren, zwar 
heran, aber viel langsamer als Larven in Gruppen. Das entspricht 
den Freilandbefunden. Auch hier findet man an infizierten Wiirmern 
stets mehr als eine Larve (mindestens 2). Es scheint sich hierbei um 

' Vermutlich gelingt die ,,physiologische Abwehr“ vollkommen nur bei niederen 


Temperaturen, bei denen die Wiirmer noch aktivy sind, die Larven aber schon 
ziemlich lethargisch (d. h. unter +18° C). 
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einen Sonderfall der auch bei aasfressenden Fliegenlarven (Phormia, 
Calliphora, Lucilia) zu findenden Erscheinung zu handeln. Einzelnen 
Larven gelingt es oft nicht, das Gewebe ausreichend anzudauen, so daB 
sie kimmern und dann meist nach einiger Zeit absterben oder vom Niahr- 
substrat abwandern. 


IY. Beurteilung des Parasitismus von S. carnaria am Regenwurm. 

Der Parasitismus von S. carnaria an Regenwiirmern ist nach vor- 
liegender Untersuchung nicht, wie friiher (EBERHARDT und STEINER) 
vermutet, fakultativ und erst im Entstehen begriffen. Er mag iiber die 
Stufe des Aasfressertums und des fakultativen Parasitismus gegangen 
sein, zeigt aber bereits eine ziemlich hohe Anpassung. 

Sowohl den Imagines als auch den Eilarven sind Instinktablaufe 
zu eigen, die das Auffinden eines Wirtes erméglichen, und zwar sogar 
eines Wirtes, der im Gegensatz zu den meisten von Fliegen parasitierten 
Tieren den Imagines so gut wie unzuginglich ist, da er normalerweise 
im Boden lebt. Die Imagines bieten dabei ihrer Brut die Méglichkeit, 
Regenwtirmer zu finden, indem sie die Ausginge bewohnter Wurm- 
rohren zur Larvenablage aufsuchen. Die Larven folgen dem Wurmgang, 
und nach Zusammentreffen mit dem Wirt bohren sie sich, falls dieser 
geschlechtsreif ist, am Clitellum ein. Auer verschiedenen Arten von 
Regenwiirmern werden keine intakten Tiere von 8S. carnaria befallen. 

Andererseits deutet das Verhalten der Larven im Regenwurm und 
die Méglichkeit, daB S. carnaria-Larven auch in anderen Nahrmedien 
aufwachsen kénnen (z. B. an Fleisch), auf einen verhaltnismaBig primi- 
tiven Parasitismus hin. Beim Befall des normalen Wirts dringen sie an 
der Stelle des geringsten Widerstandes in ihn ein und fressen wahllos, 
was auch bald den Tod des Wurmes zur Folge hat. Da die FreBperiode 
der Sarcophaga-Larven relativ kurz ist (bei 23°C 4 Tage), wiirde eine 
anfaingliche Schonung des Wirtes auch keinen besonderen Vorteil bieten. 

Stark spezialisierte Parasiten (z. B. Tachinen) schonen bekanntlich 
zunachst die lebenswichtigen Organe des Wirtes, um mit ihm heranzu- 
wachsen und ihn so voll auszuniitzen. Auch Pollenia rudis verweilt 
' langere Zeit in ihrem Wirt, ohne ihn zunachst nennenswert zu schidigen: 
Nach Ketxin iiberwintert sie“als junge Larve in der Samentasche von 
Allolobophora chlorotica. S.carnaria ist hierauf nicht angewiesen. Sie 
kann sowohl als Imago wie als Puppe tiberwintern (Diapause vgl. 
EBERHARDT und STEINER, 8. 148). 

Die Spezialisierung von S. carnaria auf das Schmarotzen an Regen- 
wiirmern bietet der Art offensichtlich Selektionsvorteile. Dies bestiatigt 
die weite Verbreitung sowie die Tatsache, daB sie (von Ausnahmen bei 
linger anhaltender sommerlicher Trockenheit abgesehen) alle andern 
Sarcophaga-Arten an Populationsdichte bei weitem tibertrifft. Nattirlich 
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ist die Vernichtungsquote der Larven stark abhaéngig von derjenigen 


der Regenwiirmer, welche viele Feinde haben. Es ist aber dabei zu — 


beriicksichtigen, daB die einmal befallenen Wiirmer in wenigen Tagen 
,ausgentitzt’’ werden. Die Wahrscheinlichkeit, da parasitierte Warmer 
von einem anderen Feind vernichtet werden, ist also klein — ausge- 
nommen die Fille, in denen die befallenen Wiirmer (s. oben!) an die 
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Erdoberflache kommen. Hiermit stimmt gut iiberein, daB S. carnaria | 


sehr schnell wieder an Zahl zunimmt, wenn nach einem ausgesprochen 
ungiinstigen Jahr (1952) wieder geniigend Regenwiirmer zuganglich sind. 
Zam mindesten kann gesagt werden, daB fiir die abgelegten S. carnaria- 
Larven die Wahrscheinlichkeit, bis zur Verpuppung zu kommen, nicht 
geringer ist als fiir die Larven aas- oder kotbriitender Arten, da in beiden 
Fallen die Nachkommenzahl je Weibchen annihernd gleich gro’ ist. 
diese vergleichsweise geringe Nachkommenzahl ist fir eimen Parasiten 
ungewohnlich und nur so zu erkliren, daB entweder die Ausfalle an 
Larven bei den Aas- und Kotbriitern (z. B. durch rauberische Dipteren- 


Larven, Staphyliniden oder durch Nahrungskonkurrenten) fiir die | 


S. carnaria-Larven wegfallen, oder/und da die Wahrscheinlichkeit fir 
sie, einen Wurm erfolgreich zu befallen, auch in freier Natur groB ist. 

Den Bestand an Regenwiirmern in Gegenden mit fiir sie giinstigen 
Bedingungen beeinfluBt S.carnaria trotzdem sicher nicht sehr stark. 
Wie oben schon angegeben wurde, und wie wir friher schon mitgeteilt 
haben, kann man auf den Quadratmeter an solchen Stellen 50—200 
halberwachsene und erwachsene Wiirmer annehmen. Demgegentiber 
findet man an giinstigen Fangstellen im Juli und August von 8S. carnarww, 
je Ar schaétzungsweise im Durchschnitt nicht mehr als 10—20 Tiere. 
Nimmt man an, da8 an geschlechtsreifen Wiirmern etwa 10—50 Stiick 
je Quadratmeter vorhanden sind, so entfallen auf ein S. carnaria- 
Weibchen ungefahr (ungiinstig gerechnet) 200 Wiirmer. Die Generations- 
dauer von S. carnaria betrigt unter giinstigsten Temperaturbedingungen 
im Laboratorium (von Ei zu Ei) etwa 4 Wochen. Je Sommer kénnen 
also in unserer Gegend nicht mehr als 4—5 Generationen auftreten. Bei 
einer Larvenzahl von etwa 40 Stiick kénnen im besten Falle (bei einer 


durchschnittlichen Larvenzahl je Gelege von 5 Stiick) die Jungen © 


eines Weibchens etwa 10 Regenwiirmer vernichten, Auch wenn man die 
geringe Sarcophaga-Besiedelungsdichte im Frithjahr auBer acht laBt 
und als Durchschnittsbesiedlung die maximale des Hochsommers in 
Rechnung setzt, kommt man im ganzen nur zu einer jahrlichen Ver- 
nichtung von etwa 250 Wiirmern je Ar, d.h. !/,—1/,) des Bestandes an 
geschlechtsreifen Wiirmern. In Wirklichkeit wird der Prozentsatz je- 
doch weit geringer sein, da die giinstigste Kombination fiir die Parasitie- 
rung — nimlich hohe Niederschlagsmengen und hohe Temperaturen — in 
unserem Untersuchungsgebiet auch im Hochsommer nur selten ver- 
wirklicht ist. Gegentiber der hohen Hizahl der Regenwiirmer fallt diese 
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Vernichtungsrate kaum ins Gewicht. Fiir populationsdynamische Uber- 
legungen bietet das Verhaltnis Regenwurm — S. carnaria darum auch 
wenig Angriffspunkte, zumal es bei der Lebensweise beider Tiere sehr 
schwierig ist, die tatsichlichen Besiedlungszahlen genau anzugeben. 


Zusammenfassung. 

tis nialtervein che in und um Heidelberg haben gezeigt, daB Sarco- 
phaga carnaria im Freiland nicht an Fleisch briitet. Hingegen wurden 
folgende Arten als Aas(Fleisch)briiter festgestellt: S. similis Panp., 
falculata PanD., aratrix PAND., scoparia Panp., striata Mxtc., noverca 
Ronp., tuberosa Panp. und haemorrhoidalis Mura. 

2. S. carnaria ist, nach Handfangen, jedoch die weitaus haufigste 
Art. Nur in dem auBergewoéhnlich trockenen Sommer 1952 war sie sehr 
viel seltener als die anderen genannten Arten. 

3. Wahrend die Mannchen von SN. carnaria an sonnigen Platzen zusitzen 
pflegen, suchen die Weibchen im Halbschatten nach Regenwurmléchern. 

4. S.carnaria wurde im Freiland beim Absetzen von Larven an 
Regenwurmkothaufchen beobachtet. 

5. Die untersuchten Sarcophaga-Arten lassen sich sehr verschieden 
gut ziichten. S.carnaria gehért zu den schlecht ziichtbaren Arten.. 

6. Weibchen von 8S. carnaria, welche mit unfruchtbar gemachten 
Mannchen begattet waren, legten im Versuchskasten Kier in Regen- 


-wurmrohren, meist nahe an deren Miindung. 


7. In Wahlversuchen [a) Regenwiirmer ohne Erde, b) Regenwiirmer 
in Erde, c) Erde mit Regenwurmkothaufchen ohne Regenwurm] legen 
S. carnaria-Weibchen ihre Brut vorwiegend an a. 

Verhalten der Hilarven. 8. Die Hilarven von S. carnaria kriechen 
etwa doppelt so schnell wie die der tbrigen (kot- und aasbewohnenden) 
Sarcophaga-Arten. 

9. Die Hilarven der verschiedenen untersuchten Sarcophaga-Arten 
verteilen sich im py-Gefiille in bezeichnender Weise, wobei sich 2 Gruppen 
von Arten herausheben, die vielleicht auch 6kologisch ahnlich sind. 
(Kotbriiter sind gegen saure Reaktion unempfindlicher als die anderen 
Arten.) - 

10. Ein Vergleich mit 2 Calliphorinen zeigt, daB auch hier Unter- 
schiede der Junglarven gefunden werden, die indessen 6kologisch noch 
nicht zu deuten sind. 

11. S.carnaria ist gegeniiber Fleischsaft indifferent. S. noverca 
unterscheidet Fleischsaft schon in starker Verdtinnung von Wasser. 
S. aratrix und falculata nehmen eine Mittelstellung ein. 

12. S. noverca und S. falculata wurden auf ihre Reaktion gegentiber 
Athylamin, Dimethylamin, Glutaminsaure und Na-Glutaminat gepriift, 
und dabei gefunden, daf S. falculata indifferenter reagiert als die erst- 
genannte Art. 

Z.. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 43. ; 45 
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13. S. falculata und noverca werden geruchlich von Fleisch mehr 
angelockt als von Wasser (das ebenfalls gegentiber trockenem Vergleichs- 
gefi8 anlockt). Die Junglarven von 8S. carnaria scheinen geruchlich 
von lebenden Regenwiirmern angelockt zu werden. | 

14. Eilarven von S.carnaria bevorzugen tote Regenwiirmer vor 
lebenden. Auf Fleisch und lebende Regenwiirmer verteilen sie sich an- 
nahernd zu gleichen Teilen. Regenwiirmer mit Clitellum werden solchen 
ohne Clitellum vorgezogen. Wirksame chemische Clitelluam-Attrappen ’ 
konnten nicht hergestellt werden. | 

15. Die Larven finden den Wirt, indem sie in den Wurmréhren ' 
umherwandern. 

16. Die Eilarven von S.carnaria koénnen (bei etwa 20°C) bis zu 4 
30 Std hungern, ohne die Fahigkeit einzubiiBen, in einen Wurm einzu- . 
dringen. : 

17. Nach der ersten Hautung erlischt das Eindringvermégen normal 
gefiitterter Larven. 

18. Dem Wurm gelingt es manchmal, durch Flucht aus seiner Rohre 
an ihm festgehakte Larven abzustreifen. Weiterhin konnen bei geringem 
Befall schon eingedrungene Larven durch Wundreaktionen unschadlich 
gemacht und ausgestoBen werden. 

19. Nach den mitgeteilten Befunden ist S. carnaria ein obligatori- 
scher Regenwurmparasit. Seine Bedeutung fiir den Bestand seines 
Wirtes wird kurz erértert. 
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